Organización estructural y funcional de la retina del búho. Estudio comparado entre las aves de hábito nocturno y diurno by Lledó de Villar, María Leticia
 INSTITUTO DE BIOLOGÍA DEL DESARROLLO 
DEPARTAMENTO DE ANATOMÍA 
Y EMBRIOLOGÍA HUMANA 
 
FACULTAD DE MEDICINA 





ORGANIZACIÓN ESTRUCTURAL Y FUNCIONAL DE 
LA RETINA DEL BÚHO. ESTUDIO COMPARADO 





Trabajo que para optar al Grado de Doctor por la 
Universidad de Sevilla presenta la Licenciada Dña. Mª Leticia 
Lledó de Villar 
 ORGANIZACIÓN ESTRUCTURAL DE LA RETINA 
DEL BÚHO. ESTUDIO COMPARADO ENTRE LAS 
AVES DE HÁBITO NOCTURNO Y DIURNO 
 
 
Trabajo presentado por la Licenciada Dña. Mª Leticia Lledó de 
Villar para optar al grado de Doctor por la Universidad de Sevilla 
 
 




Fdo.: Francisco A. Prada Elena 
Director del Dpto. de Anatomía y Embriología Humana 
Universidad de Sevilla 
 Dña. ADELA QUESADA RUÍZ, Dña. CAROLA 
CHMIELEWSKI ÁLVAREZ Y D. FRANCISCO A. 
PRADA ELENA, PROFESORAS TITULARES DE 
UNIVERSIDAD Y CATEDRÁTICO DE UNIVERSIDAD 
DEL DEPARTAMENTO DE ANATOMÍA Y 




CERTIFICAN: Que, el trabajo titulado 
“ORGANIZACIÓN ESTRUCTURAL Y FUNCIONAL DE LA 
RETINA DEL BÚHO. ESTUDIO COMPARADO ENTRE 
LAS AVES DE HÁBITO NOCTURNO Y DIURNO”, ha sido 
realizado en el Instituto de Biología del Desarrollo y en el Dpto. 
de Anatomía y Embriología Humana bajo nuestra dirección. 
Y para que conste y surta los efectos oportunos lo firmamos en 








































A Verena, hermana y amiga, quien 
desde el cielo vela cada día por mí y los míos. 
 
A Carlos, Alegría, Carlete e Irene, el 















 Quisiera expresar mi más sincero agradecimiento a todas 
aquellas personas que han contribuido al proceso de gestación de esta 
tesis. Especialmente al Dr. D. Juan José Negro Balmaseda, 
Vicedirector Científico de la Estación Biológica de Doñana CSIC y a 
sus colaboradores por habernos cedido un material tan valorable para 
nuestro estudio como es el búho, a la Dra. Dña. Adela Quesada Ruíz, a 
la Dra. Dña. Carola Chmielewski Álvarez y al Dr. D. Francisco A.  
Prada Elena por su tutela y ayuda inestimable en la dirección este 
trabajo: sin su tenacidad esta tesis no hubiera sido posible. 
 
 Mi gratitud a todos y cada uno de los miembros de la  
“familia” del Instituto de Biología del Desarrollo y del Departamento 

























































ORGANIZACIÓN ESTRUCTURAL Y FUNCIONAL DE LA RETINA DEL BÚHO. ESTUDIO COMPARADO ENTRE LAS AVES DE 
HÁBITO NOCTURNO Y DIURNO  
7 
 
1. INTRODUCCIÓN ....................................................................................................10 
 
1.1.- LAS RAPACES NOCTURNAS: CARACTERÍSTICAS Y CLASIFICACIÓN .......11 
1.2.- EL BÚHO REAL (Bubo bubo) ...............................................................................15 
1.2.1.- Descripción ..........................................................................................................15 
1.2.2.- Hábitat y distribución ...........................................................................................16 
1.2.3.- Comportamiento ..................................................................................................16 
1.2.4.- Alimentación .......................................................................................................16 
1.2.5.- Reproducción .......................................................................................................17 
1.3.- EL OJO DE LAS AVES .........................................................................................17 
1.3.1.- Rasgos generales que caracterizan el ojo de las aves .............................................17 
1.3.2.- Anatomía del ojo de las aves ................................................................................19 
1.3.2.1.- Córnea, cristalino e iris ...........................................................................20 
1.3.2.2.- Pecten ....................................................................................................21 
1.3.2.3.-La retina de las aves ................................................................................21 
1.3.2.3.A.- Neuronas de trasmisión vertical ..........................................................29 
1.3.2.3.A1.- Fotorreceptores .................................................................................30 
1.3.2.3.A2.- Células bipolares...............................................................................34 
1.3.2.3.A3- Células ganglionares ..........................................................................36 
1.3.2.3.B.- Neuronas de asociación o interneuronas ..............................................37 
1.3.2.3.B1.- Células horizontales ..........................................................................37 
1.3.2.3.B2.- Células amacrinas .............................................................................38 
1.3.2.3.B3.- Células interplexiformes....................................................................39 
1.3.2.3.C.- Glía retiniana ......................................................................................41 
1.3.2.3.C1.- La microglía......................................................................................42 
1.3.2.3.C2.- La macroglía .....................................................................................43 
1.3.2.3.C3.- Las células de Müller ........................................................................46 
1.3.3.- La retina en las aves nocturnas .............................................................................48 
1.3.4.- La visión en las aves ............................................................................................49 
1.3.4.1.- Campo de visión .....................................................................................49 
1.3.4.2- Visión cromática .....................................................................................51 
1.4.- MARCADORES NEURONALES Y GLIALES .....................................................55 
1.4.1.- Expresión del anticuerpo policlonal que reconoce Opsina azúl .............................55 




ORGANIZACIÓN ESTRUCTURAL Y FUNCIONAL DE LA RETINA DEL BÚHO. ESTUDIO COMPARADO ENTRE LAS AVES DE 
HÁBITO NOCTURNO Y DIURNO  
8 
1.4.3.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 3BA8 ....................................59 
1.4.4.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce GS ........................................59 
1.4.5.- Expresión del anticuerpo monoclonal 3CB2 .........................................................62 
1.4.6.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce MOSP ..................................62 
1.4.7.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce His-C7 ..................................64 
 
2.-PLANTEAMIENTO Y JUSTIFICACIÓN ..............................................................65 
 
3.- MATERIAL Y MÉTODOS .....................................................................................70 
3.1.- ANIMALES ...........................................................................................................71 
3.2.- PREPARACIÓN DEL MATERIAL PARA MICROSCOPÍA 
ELECTRÓNICA ............................................................................................................72 
3.2.1. Estudio de Semifinos .............................................................................................72 
3.2.2. Estudio de Ultrafinos .............................................................................................73 
3.3.- PREPARACIÓN DEL MATERIAL EN FRESCO PARA EL ESTUDIO  
DE GOTAS DE GRASA ................................................................................................74 
 3.4.- PREPARACION DEL MATERIAL PARA 
 INMUNOHISTOQUÍMICA ..........................................................................................74 
 
4.- RESULTADOS ........................................................................................................82 
4.1.- DESCRIPCIÓN MORFOLÓGICA DE LA RETINA DEL BÚHO REAL 
 (BUBO BUBO) .............................................................................................................83 
4.1.1- Fotorreceptores y células de transmisión vertical ...................................................83 
4.1.1.1- Fotorreceptores ........................................................................................83 
4.1.1.2.- Células bipolares ....................................................................................86 
4.1.1.3.- Células ganglionares ...............................................................................87 
4.1.2.- Neuronas de asociación ........................................................................................88 
4.1.2.1.- Células horizontales................................................................................88 
4.1.2.2.- Células amacrinas ...................................................................................89 
4.1.3.- Células gliales ......................................................................................................90 
4.1.3.1.- Células de Müller .....................................................................................90 







ORGANIZACIÓN ESTRUCTURAL Y FUNCIONAL DE LA RETINA DEL BÚHO. ESTUDIO COMPARADO ENTRE LAS AVES DE 
HÁBITO NOCTURNO Y DIURNO  
9 
4.2.- DESCRIPCIÓN DE LA EXPRESIÓN ANTIGÉNICA DE LA RETINA 
 DEL BÚHO REAL EN RELACIÓN A LA RETINA DEL POLLO ...............................91 
4.2.1.- Expresión del anticuerpo policlonal que reconoce opsina azúl ..............................92 
4.2.2.- Expresión del anticuerpo que reconoce GABA .....................................................92 
4.2.3.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 3BA8 ....................................93 
4.2.4.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce GS ........................................94 
4.2.5.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 3CB2 ....................................95 
4.2.6.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce MOSP ..................................95 
4.2.7.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce His-C7 ..................................96 
 
5.- DISCUSIÓN .............................................................................................................114 
5.1.- DESCRIPCIÓN MORFOLÓGICA DE LA RETINA DEL BÚHO REAL 
 (BÚBO BUBO) .............................................................................................................115 
5.2.- VISIÓN CROMÁTICA DEL BÚHO REAL ...........................................................121 
5.3.- EXPRESIÓN ANTIGÉNICA DE LAS NEURONAS DE LA RETINA 
 DEL BÚHO REAL ........................................................................................................124 
5.3.1.- Células horizontales .............................................................................................124 
5.3.2.- Células amacrinas ................................................................................................126 
5.4.- EXPRESIÓN ANTIGÉNICA DE LAS CÉLULAS GLIALES ................................127 
5.4.1.- Expresión antigénica de las células de Müller .......................................................127 
5.4.2.- Expresión antigénica de las células microgliales ...................................................128 
 
6.- CONCLUSIONES ...................................................................................................130 
 






















ORGANIZACIÓN ESTRUCTURAL Y FUNCIONAL DE LA RETINA DEL BÚHO. ESTUDIO COMPARADO ENTRE LAS AVES DE 
HÁBITO NOCTURNO Y DIURNO  
11 
1.1.- LAS RAPACES NOCTURNAS: CARACTERÍSTICAS 
Y CLASIFICACIÓN 
 
El término rapaz se aplica a aquellas aves dotadas de fuertes 
garras y pico afilado; unas herramientas necesarias para cazar. El 
adjetivo nocturno señala una actividad fundamental durante las horas 
crepusculares o de la noche. Así podríamos definir a este grupo como 
aves depredadoras que desarrollan su actividad durante la noche. 
Las rapaces nocturnas, también llamadas coloquialmente 
“búhos”, poseen unas características muy peculiares que nos van a 
permitir diferenciarlas de otras aves. Muchas de ellas están 
íntimamente relacionadas con su carácter depredador y nocturno. 
La cabeza de forma redondeada y grande es típica de los búhos. 
Estas formas “rechonchas” no se corresponden con la realidad pues es 
el plumaje el responsable de darles esta apariencia. 
Los hábitos de la mayoría de los búhos son nocturnos o 
crepusculares, aunque algunas especies son semi-diurnas. 
 La visión se encuentra especialmente desarrollada y 
adaptada a condiciones de baja luminosidad. Así, presentan unos 
grandes ojos provistos de pupilas con una extraordinaria capacidad 
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ojo) y una retina con gran cantidad de bastones (células capaces de 
captar pequeñas cantidades de luz). 
 Los ojos están situados, al igual que en la especie humana, 
en un plano frontal. De este modo obtienen una visión estereoscópica 
que le permite un perfecto cálculo de la profundidad. El campo de 
visión queda reducido tan solo a 110º, pero a cambio, casi la mitad de 
ellos es binocular. 
 La rotación de la cabeza, o la capacidad que tienen para 
girarla, es de 270º aproximadamente. Así suplen la pérdida de campo 
de visión que les supone la frontalización de los ojos y el hecho de que 
éstos no sean esféricos y no puedan, por tanto, girar dentro de las 
órbitas. 
Estas aves son auténticas estrategas del camuflaje. Así, para 
pasar desapercibidos durante el día, los búhos poseen colores en su 
plumaje muy similares al medio en el que suelen vivir. Algunas 
especies cuentan además con unos penachos de plumas u “orejas” 
situados en la parte superior de la cabeza que les sirven para romper su 
figura redondeada, haciéndoles parecer una rama tronchada. 
El oído está altamente desarrollado y adaptado a la localización 
de presas. El disco facial, una estructura en forma de corazón situada 
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sonidos hacia los oídos. En algunas especies existe además una 
asimetría bilateral del oído externo, estando situado un oído más alto 
que otro, lo cual les permite localizar con asombrosa exactitud los 
sonidos que emite la presa en ausencia absoluta de luz. Esta habilidad 
para localizar sonidos es conocida como “escucha direccional”. 
La especial estructura de su plumaje les confiere un vuelo 
absolutamente silencioso que les permite oír a sus presas mientras 
vuelan. La superficie de las plumas es suave y acolchada, de modo que 
amortigüa la fricción que se produce entre ellas al batir. Unos bordes 
desflecados en las plumas elimina además el silbido que produce el 
aire al ser “cortado” durante el vuelo. 
El dedo más externo es reversible, de modo que al cerrar la garra 
éste lo hace desde atrás, tornándose entonces la garra en una trampa 
perfecta. La comunicación entre congéneres es casi completamente 
vocal, está basada en sonidos. Poseen por ello una membrana vocal 
bien desarrollada que da cuenta de la amplia variedad de sonidos que 
estas aves nocturnas emiten. 
No poseen buche, el órgano que hace las funciones de almacén 
de alimento en las aves. Por esta razón deben alimentarse con menores 
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 La reproducción está muy adaptada a la disponibilidad de 
alimento. Años de abundancia provocan un número grande de huevos, 
e incluso más de una puesta al año. Si, por el contrario, el alimento 
escasea, pueden no criar. Cuentan además con una estrategia que les 
permite sacar adelante al mayor número posible de pollos, los huevos 
son puestos con una diferencia de 2-3 días entre ellos, pero la 
incubación comienza desde el día en que se pone el primero. De este 
modo, los pollos van naciendo con 2-3 días de diferencia. Si el 
alimento escasea, el más pequeño quedará debilitado por la falta de 
comida y acabará siendo comido por los pollos mayores o por los 
propios padres, y así sucesivamente. 
 Los primeros intentos de clasificación del siglo XIX 
consideraron a las rapaces nocturnas cercanas a las diurnas (buitres, 
águilas, etc.). Estudios posteriores demostraron la lejanía evolutiva que 
existe entre ambos grupos. 
 La actual clasificación agrupa a las rapaces nocturnas 
dentro del orden de las Estrigiformes. El orden se divide a su vez en 
dos familias: Strigidae, formada por los búhos típicos (siete especies 
en España) y Tytonidae, formada por las lechuzas (una sola especie en 
España). Las diferencias entre ambas familias son claras y están 
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1.2.- EL BÚHO REAL (Bubo bubo) 
1.2.1.- Descripción 
Es la mayor de las rapaces nocturnas ibéricas, con una altura de 
60-70 cm y 1,5-2,5 Kg. de peso, posee una envergadura de 180 cm. 
Presentan cierto dimorfismo sexual, siendo las hembras algo más 
grandes que los machos. Destacan sus ojos naranjas y la presencia de 
grandes penachos. Plumaje de tonos marrones. 
 Poseen tarsos y dedos emplumados, y tanto el pico como 
las uñas son de color negro. El plumón que recubre a los pollos es 




Se han descrito dos subespecies en Europa: 
- Bubo bubo: en toda Europa hasta los Pirineos. 
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1.2.2.- Hábitat y distribución 
Su hábitat típico se encuentra en roquedos, riscos, barrancos, 
cortados fluviales, etc. en los que busca una pequeña oquedad para 
realizar la puesta, aunque frecuentemente cría en lugares mucho más 
accesibles como en el suelo, al pie de un árbol. 
En la península ibérica habita el búho real Bubo bubo 
hispanicus, de menor tamaño que la subespecie típica, repartida por el 
resto de Europa. Se distribuye por la práctica totalidad de la península 
Ibérica, haciéndose más escaso en la franja norte y faltando en las 
islas. 
1.2.3.- Comportamiento 
El búho real es fuertemente territorial. El tamaño medio del 
territorio es muy variable, con seguridad relacionado con la densidad 
de presas, aunque siempre abarca varios kilómetros. El marcaje del 
territorio lo realizan emitiendo su canto desde los posaderos que lo 
delimitan. 
Suelen formar parejas estables que se mantienen unidas durante 
todo el año. 
1.2.4.- Alimentación 
Es un superpredador, capturando gran variedad de presas, 
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Península, esta rapaz está muy asociada al conejo aunque allí donde 
éste falte, puede ser sustituido por otros mamíferos más abundantes 
como topillos o ratas. También captura aves de mediano tamaño 
(incluidas otras rapaces): serpientes, lagartos, ranas, peces, cangrejos y 
escarabajos. 
1.2.5.- Reproducción 
El cortejo y marcaje del territorio comienza aproximadamente 
en noviembre-diciembre, prolongándose los cantos hasta poco entrado 
el año. No construyen un nido propiamente dicho, poniendo en 
febrero-abril normalmente 3 huevos con diferencias de 2 a 4 días entre 
ellos. Los pollos abandonan el nido a los 28-35 días, sin poder volar 
aún, y los progenitores continúan alimentándolos durante algún 
tiempo. A los 60 días ya vuelan. 
 
1.3.- EL OJO DE LAS AVES 
1.3.1.- Rasgos generales que caracterizan el ojo de las aves 
 La visión es la vía sensorial primaria y la más desarrollada en las 
aves. El tamaño de los ojos es proporcionalmente muy grande con 
respecto al cuerpo. El globo ocular ocupa la cavidad óptica casi en su 
totalidad, por lo que el movimiento del ojo es limitado o, como en el 
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una gran flexibilidad del cuello, un búho gira la cabeza casi en círculo 
completo. 
 El globo ocular está protegido por dos párpados (superior e 
inferior) y por la membrana nictitante, que es el tercer párpado, 
transparente que limpia y protege el ojo y del que carecen la mayoría 
de los mamíferos. El ave parpadea desplazando lateralmente esta 
membrana sobre el ojo; como es transparente no pierde nunca la 
visión, excepto durante el sueño. 
 
 
 El ojo de las aves tiene tres formas características: 
a) plana: “flan”, representa a la mayoría de las aves, su eje 
horizontal es menor que el vertical. 
 
b) globular: común en la mayoría de las falconiformes, los dos 
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c) tubular: propia de los búhos y algunas águilas (Accipitidae) 




Las especies que tienen una gran necesidad de agudeza visual 
(algunas pasesiformes y la mayoría de las falconiformes) tienen ojos 
en los que la relación de la longitud del eje vertical y horizontal es 
próxima a la unidad; así se produce en la forma globular. El efecto de 
este hecho es que la imagen que llegue  a la retina será mayor mientras 
mayor sea el eje ocular (incrementando la agudeza visual). Walls 
(1942) comprobó que los animales que viajan a gran velocidad 
(falconiformes) tienen incrementada la agudeza visual para detectar 
pequeños movimientos y evitar colisiones; en contraste, los búhos, que 
tienen actividad nocturna o crepuscular, dependen no tanto de la 
agudeza visual como del incremento de la sensibilidad óptica. 
1.3.2.- Anatomía del ojo de las aves  
 En términos generales se puede dividir el ojo en la parte 
anterior, formada por la córnea y cristalino, y la parte posterior o 
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(anillo esclerótico). Adherido a este anillo se disponen los músculos de 
Crampton y Brucke que ayudan en el enfoque del ojo. 
 
1.3.2.1.- Córnea, cristalino e iris 
 En las aves, tanto la córnea como el cristalino cambian su 
curvatura para enfocar. Cuando los músculos de Crampton se contraen 
aumenta la curvatura de la córnea y, por ende su poder refractario, de 
hecho la córnea es la estructura de mayor poder de refracción en el ojo 
de las aves (Blackwell, 2002). 
El cristalino, aunque juega un papel en la refracción, actúa como 
un ajuste fino durante la acomodación controlando por los músculos de 
Brucke. 
En el interior de la cámara anterior se encuentra el humor 
acuoso, un líquido claro de baja presión osmótica. 
La forma de la pupila es redondeada en casi todas las aves. En 
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gotas de grasa de pigmento amarillo que le confiere a éstos un color 
característico amarillo (Lynn, 1981). 
 
1.3.2.2.- Pecten 
 El pecten consiste en una placa con 8 a 10 prolongaciones 
que adoptan la forma de un peine, cerca del nervio óptico. Cada 
prolongación tiene numerosos vasos capilares, nutrientes, vesículas de 
desecho y numerosos melanocitos pleomórficos. La teoría más 
aceptada sobre la función del pecten es que provee de nutrientes y 
oxígeno al ojo, así como recoger desperdicios metabólicos (Smith y 
col., 1996). A diferencia de los mamíferos, la retina de las aves es 
avascular y se cree que el pecten interfiere menos con las funciones 
visuales que una red de capilares en la retina. 
1.3.2.3.- La retina de las aves 
 La retina de las aves en una fina lámina de tejido nervioso 
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luminosas y transformarlas en una serie de impulsos nerviosos que son 
enviados al cerebro a través del nervio óptico. 
La retina es una parte del sistema nervioso central (SNC), que se 
desarrolla a partir de una porción del prosencéfalo y que 
posteriormente se diferencia en el diencéfalo embrionario. En la parte 
anterior ventral de esta porción del SNC y, a cada lado de la línea 
media, se produce una evaginación que da origen a la vesícula óptica. 
 A su vez, del neuroepitelio de la vesícula óptica surge una 
invaginación secundaria, con lo que la vesícula óptica se transforma en 
la copa óptica que queda unida al resto del cerebro por el tallo óptico y 
posteriormente por el nervio óptico (Rodiek, 1973). Entre las dos 
paredes de la copa óptica queda el ventrículo, que es un espacio 
continuo con los ventrículos del cerebro. Posteriormente, este espacio 
se colapsa y se convierte en un espacio virtual (Figura 1). 
El epitelio externo permanece con una sola capa de células y va 
a constituir el epitelio pigmentario de la retina. Éste no se diferencia 
como tejido nervioso, sino que queda como un epitelio de células de 
forma poligonal con abundantes invaginaciones en su cara externa, y 
numerosas y largas prolongaciones en su cara interna, la cual contacta 
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El epitelio interno de la copa constituye el neuroepitelio de la 
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nervioso formado por seis clases de neuronas y por células gliales 
(Figura 2). 
La superficie interna de la retina linda con la membrana 
hialoidea del cuerpo vítreo. Por detrás, se continúa con el nervio óptico 
que sale desde el disco óptico hacia el encéfalo. La retina disminuye 
gradualmente su grosor desde el disco óptico hasta llegar a su extremo 
más fino, el cuerpo ciliar, cuyo borde presenta la ora serrata. 
La complejidad neural de la retina y la organización sináptica 
que alcanzan sus células hacen que a esta estructura se la pueda 
considerar como un modelo especializado de la corteza cerebral que 
está dedicado a la detección, análisis y procesamiento de la 
información visual. La estructura anatómica del globo ocular permite 
que los estímulos visuales puedan ser recepcionados por las células 
fotorreceptoras de la retina de una manera óptima. 
Gran parte de los conocimientos que hoy tenemos sobre la 
estructura de la retina lo debemos a los trabajos de Ramón y Cajal 
(1892) realizados en un buen número de especies de vertebrados.  La 
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constituido por células neuroepiteliales de forma columnar que se 
disponen en monocapa, denominada “retina pigmentaria”, y el otro, 
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neural”. La característica principal de la retina neural es su 
organización en capas que cubren aproximadamente los dos tercios 
interiores del globo ocular (Figura 2). 
La retina neural de los vertebrados  se encuentra constituida por 
seis elementos celulares derivados del primitivo neuroepitelio, entre 
los que se puede distinguir un elemento transductor, encargado de 
transformar la energía lumínica en eléctrica, representado por los 
fotorreceptores. Elementos de unión, nutrición y sostén, que son las 
células gliales. Los restantes constituyentes de la retina son las células 
bipolares, horizontales, amacrinas y ganglionares, que refuerzan las 
débiles ondas generadas en los conos y bastones, y las transmiten, 
conducen y encauzan hasta los centros o estaciones secundarias del 
encéfalo. 
En la retina neural se distinguen seis capas, formadas éstas por 
los somas de las células y sus prolongaciones (Figura 3). Los somas 
celulares están dispuestos en tres capas nucleares, mientras que las 
prolongaciones forman las dos capas sinápticas denominadas capas 
plexiformes, y por último, la capa de fibras del nervio óptico. Estas 
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1.- Capa nuclear externa (CNE). En ellas se sitúan los somas 
de los fotorreceptores, conos y bastones (Figuras 2 y 3). 
2.- Capa plexiforme externa (CPE). Es una capa de contactos 
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prolongaciones de las células horizontales, bipolares e interplexiformes 
(Figuras 2 y 3). 
3.- Capa nuclear interna (CNI). En ella se encuentran los 
somas de las células horizontales, bipolares, amacrinas, 
interplexiformes y ganglionares desplazadas, así como los de las 
células de Müller. Las células horizontales se sitúan formando la fila 
más externa de los somas. Los dos tercios más externos de esta capa 
los ocupan los somas de las células bipolares y de Müller, mientras que 
las células amacrinas, interplexiformes, y ganglionares desplazadas se 
sitúan en el tercio más interno (Figuras 2 y 3). 
4.- Capa plexiforme interna (CPI). En ella sinaptan las células 
bipolares, amacrinas, ganglionares desplazadas e interplexiformes por 
un lado y las células ganglionares y amacrinas invertidas por otro 
(Figuras 2 y 3). 
5.- Capa de células ganglionares (CCG). Está formada por  los 
somas de las células ganglionares y los de las células amacrinas 
invertidas. (Figuras 2 y 3). 
6.- Capa de fibras del nervio óptico (CFNO). Está formada 
por los axones de todas las células ganglionares y ganglionares 
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(Figuras 2 y 3) y su grosor aumenta desde la retina periférica hacia la 
zona papilar. 
Esta citoarquitectomía se complementa con dos membranas 
limitantes, la externa y la interna. La membrana limitante externa 
(MLE) está formada por uniones especializadas o uniones adherentes, 
entre los segmentos internos de los fotorreceptores, las mazas de 
Landolt de las células bipolares y las prolongaciones externas de las 
células de Müller. Entre la MLE y el epitelio pigmentario se observa 
una capa clara al microscopio óptico, la capa de conos y bastones 
(CCB), también llamada espacio subretinal (ES), formada por los 
segmentos internos y externos de lo fotorreceptores, el microvilli de la 
células de Müller y las prolongaciones externas de las células 
pigmentarias cuyos somas forman el epitelio pigmentario (EP). La 
membrana limitante interna  (MLI) está formada por la yuxtaposición, 
en uniones de tipo especializado, de los pies de conexión vítreos de las 
células de Müller y se encuentra separada del humor vítreo por una 
lámina basal. La célula de Müller es la única célula retiniana que 
ocupa todas las capas de la retina, desde la MLE hasta la MLI. 
1.3.2.3.A.- Neuronas de trasmisión vertical  
En las aves el número de los fotorreceptores es muy superior al 
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ganglionares). Se estima que, en mamíferos, existen alrededor de 
ciento treinta millones de fotorreceptores y alrededor de un millón de 
células ganglionares por retina, cuyos axones forman el nervio óptico. 
1.3.2.3.A1.- Fotorreceptores 
Las células fotorreceptoras de la retina constan de un cuerpo 
celular, una prolongación fotosensible externa y un axón que conecta 
con las neuronas de la retina (Figura 4). 
En un principio fueron estudiadas por Ramón y Cajal (1892) 
quién las dividió en dos tipos morfológicos distintos: los conos y los 
bastones. 
Los bastones localizan su núcleo en el estrato más interno de la 
capa nuclear externa. Sus procesos ascendente y descendente, parten 
de cada uno de los polos del pericario, siendo ambos bastante gruesos. 
El proceso ascendente se remonta hasta la limitante externa, encima de 
la cual se engruesa para formar el bastoncito, y el proceso descendente 
baja hasta la capa plexiforme externa y finaliza en una superficie 
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laterales, que se distribuyen por el estrato más externo de la capa 
plexiforme externa. 
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- Conos rectos: se localizan, en las aves, inmediatamente 
por debajo de la membrana limitante externa. Tienen forma 
ovoidea y poseen un apéndice descendente que termina en el 
estrato medio de la capa plexiforme externa, en un 
engrosamiento cuya base se adorna con filamentos horizontales 
que ocasionalmente regresan hacia arriba. 
- Conos oblícuos: se caracterizan porque su apéndice 
descendente se inclina más y más durante su trayecto, de tal 
manera, que al alcanzar la capa plexiforme externa están casi 
siempre en posición horizontal y vienen a terminar en el estrato 
más interno de esta capa, en un engrosamiento del que surgen 
numerosas ramas que terminan en forma de pequeños botones. 
Ramón y Cajal (1892) describe también otros conos cuyos 
engrosamientos termina en el otro estrato de la capa plexiforme 
externa y es curioso el hecho de que los filamentos basilares de 
estos conos asciendan y se distribuyan en el mismo estrato que 
los procedentes de otros conos. 
- Conos dobles: son, a pesar de estar unidos, dos células 
individuales. El mayor presenta una indentación en la que el 
más pequeño está parcialmente alojado; sus apéndices 
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del cono más grande a alcanzar el estrato inferior de la capa 
plexiforme externa, y el procedente del menor, solo alcanza el 
estrato superior o medio de esta capa; ambos terminan en un 
engrosamiento del que parten cortas y finas prolongaciones que 
se distribuyen en los correspondientes estratos de la capa 
plexiforme externa. 
Como acabamos de referir, los conos y bastones se diferencian 
estructuralmente por su forma, y funcionalmente por su sensibilidad a 
distintos tipos de luz.  
Los bastones predominan en animales de hábito nocturno: son 
más sensibles a bajas intensidades de luz. En el hombre y en animales 
de actividad diurna, aseguran la visión nocturna y ayudan a la 
orientación visual, mientras que los conos son más predominantes.  
Los conos son responsables de la visión en detalle, así como de 
la percepción del color. En general los conos dominan sobre los 
bastones en cuanto a concentración por unidad de retina. A mayor 
número de conos, más detallada es la imagen generada. Los conos se 
concentran en dos sitios especialmente: primero, en la fóvea, con 
ausencia total de bastones, y segundo, en la mácula lútea que está 
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En ambos tipos de fotorreceptores se pueden distinguir tres 
partes morfológicas: 
- segmento externo, localizado en la superficie más externa 
o distal de la retina y especializado en la fotoconversión 
- segmento interno, localizado en la zona más proximal de 
la retina y en el que se encuentra el núcleo de la célula y la 
mayor parte de su maquinaria de biosíntesis y 
- terminal sináptico, que establece contacto con la célula 
objeto de la acción de los fotorreceptores y donde se 
encuentran los pedículos y las esférulas. 
Los fotorreceptores establecen conexiones sinápticas en la capa 
plexiforme externa de la retina con las células bipolares y horizontales 
(Figura 5). 
1.3.2.3.A2.- Células bipolares 
Las células bipolares se dispomen al igual que los 
fotorreceptores, de manera radial. Tienen forma bipolar y en ella se 
distinguen a partir de los cuerpos de las células, dos prolongaciones: 
una externa, que alcanza la capa plexiforme externa, donde se ramifica 
en distintas dendritas que sinaptan con los fotorreceptores y con 
las células horizontales. La prolongación interna representa el axón de 
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interna donde se ramifica en numerosas expansiones tangenciales que 







Los estudios morfológicos de las células bipolares se iniciaron 
con los trabajos de Dogiel (1888) que fueron seguidos de los de 
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bipolares gigantes o externas, localizadas bajo la capa plexiforme 
externa y las células bipolares pequeñas o internas que vienen a ocupar 
la parte más interna de la capa nuclear interna. En la mayoría de los 
vertebrados, existen de ocho a diez tipos de células bipolares según su 
morfología (Boycott y Dowling, 1969; Dowling, 1970; Quesada y 
Génis- Gávez, 1981, 1985; Quesada y col., 1988a, b). Como ocurre en 
el resto de células nerviosas en la retina (horizontales, amacrinas, 
interplexiformes y ganglionares), no se ha podido establecer una 
relación morfofuncional completa para cada tipo. Por ello, se suelen 
estudiar agrupándolas según su conectividad con los fotorreceptores en 
dos puntos: células bipolares para cono y células bipolares para 
bastones. La mayoría de las células bipolares son excitadoras y utilizan 
el glutamato como neurotransmisor (Kalloniatis y Fletcher, 1993). 
1.3.2.3.A3.- Células ganglionares 
Las células ganglionares representan la vía de salida de la retina: 
reciben la información de las células bipolares y amacrinas, convierten 
estas señales en potenciales de acción y las trasmiten a través del 
nervio óptico (Figura 5), que se constituye por los axones de las 
células ganglionares, al núcleo geniculado lateral del tálamo como 
estación intermedial del procesamiento de la información visual y de 




ORGANIZACIÓN ESTRUCTURAL Y FUNCIONAL DE LA RETINA DEL BÚHO. ESTUDIO COMPARADO ENTRE LAS AVES DE 
HÁBITO NOCTURNO Y DIURNO  
37 
pretectal, al tubéculo cuadrigémino superior del mesencéfalo, al núcleo 
pulminar del tálamo y al sistema óptico accesorio. 
A diferencia de las células fotorreceptoras, que responden a la 
luz de una manera graduada en los cambios de los potenciales de 
membrana, las células ganglionares traducen la información en series 
de potenciales de acción. 
Morfológicamente, Ramón y Cajal (1892) estableció dos tipos, 
según sus ramificaciones dendríticas, las células ganglionares difusas y 
células ganglionares estratificadas. Además de estos dos tipos 
clásicamente descritos, en la mayoría de los vertebrados, existe un tipo 
de célula ganglionar que posiciona su pericario en los niveles más 
internos de la capa nuclear interna; por lo que se llamó célula 
ganglionar desplazada o de Dogiel (Dogiel, 1988; Ramón y Cajal 
1892; Prada y col., 1989). 
1.3.2.3.B.- Neuronas de asociación o interneuronas 
Las neuronas de asociación, también llamadas interneuronas, 
son, en la retina, las células horizontales, amacrinas e interplexiformes. 
1.3.2.3.B1.- Células horizontales 
Las células horizontales reciben información de los 
fotorreceptores de ambos tipos, y a su vez contactan con las células 
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ácido γ-aminobutírico (GABA) como neurotransmisor. Estas células 
parecen estar involucradas funcionalmente en la percepción del 
contraste, incrementando la resolución visual. Los pericarios se sitúan 
en la capa nuclear interna, en la línea más externa, cerca de la capa 
plexiforme externa. Las prolongaciones llegan a dicha capa plexiforme 
externa donde sinaptan con las esférulas de los bastones y con los 
pedículos de los conos. Ramón y Cajal (1892) describió dos tipos 
morfológicamente distintos: la célula horizontal en brocha y la célula 
horizontal estrellada. Gallego (1971; 1975; 1976) las clasifica como 
tipo I, siendo ésta el único tipo de célula horizontal que tiene axón y 
que coincide con la célula en brocha de Ramón y Cajal (1892) y 
Mariani y Leure du Preé (1977) y tipo II. Posteriormente Génis-Gálves 
y col., (1979) describe un nuevo tipo de célula horizontal a la que 
denomina “en candelabro”. Prada y col., (1984) señala la existencia de 
una célula horizontal desplazada que se localiza a nivel interno de la 
capa nuclear interna, extendiendo sus ramificaciones hacia la capa 
plexiforme interna. 
1.3.2.3.B2.- Células amacrinas 
Las células amacrinas están dispuestas en el tercio interno de la 
capa nuclear interna y emiten prolongaciones en dirección de la capa 




ORGANIZACIÓN ESTRUCTURAL Y FUNCIONAL DE LA RETINA DEL BÚHO. ESTUDIO COMPARADO ENTRE LAS AVES DE 
HÁBITO NOCTURNO Y DIURNO  
39 
prolongaciones de otras células amacrinas. Establecen contactos 
exclusivamente en la capa plexiforme interna (Figura 5)  
Estas neuronas fueron llamadas “amacrinas” porque carecen de 
un axón. Sus prolongaciones parecen dendritas, aunque aparentemente 
presentan características citoplasmáticas tanto de axones como de 
dendritas: dependiendo de las sinapsis activas, la propagación de la 
conducción va en una dirección o en otra. Sus prolongaciones 
contienen grandes cantidades de vesículas sinápticas que constituyen 
puntos de contactos sinápticos con los axones de las células bipolares y 
las dendritas de las células ganglionares. 
Las células amacrinas se dividen en varios subtipos que se 
distinguen, fundamentalmente, según criterios morfológicos y 
funcionales (se han encontrado cinco neurotransmisores y ocho 
neuropéptidos distintos). La mayoría de las células amacrinas son 
inhibitorias y usan el GABA o glicina como neurotransmisor, mientras 
que las células amacrinas excitadoras utilizan acetilcolina. Ramón y 
Cajal (1892) diferenció en ellas tres tipos morfológicamente distintos. 
1.3.2.3.B3.- Células interplexiformes 
Como indica su nombre, conectan las dos capas plexiformes 
externa e interna. Igual que las células amacrinas, se disponen a lo 
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prolongaciones  hacia la capa plexiforme interna donde reciben la 
información desde las células amacrinas. La mayoría de la información 
de salida la reciben de las células horizontales y células bipolares de la 
capa plexiforme externa (Dowling y Ehinger, 1978). Además, envían 
prolongaciones en dirección a la capa de los fotorreceptores donde 
sinaptan con las esférulas y los pedículos de las células 
fotorreceptoras. Se trata de células dopaminérgicas ( Negishi y Drujan, 
1978; Gerschenfeld y col., 1982; Cohen y Dowling, 1983; Teranishi y 
col., 1985; O´Connor y col., 1987), y se ha demostrado en varias 
especies, incluido en la carpa, que la dopamina reduce la sensibilidad 
de la luz de las células horizontales (Hedden y Dowling, 1978) 
disminuyendo la inhibición periférica mediada por las células 
horizontales (Neyton y col., 1982; Lasater y Dowling, 1985); Teranishi 
y col., 1985). Las células interplexiformes en el camaleón han sido 
clasificadas en dos tipos diferentes, tipo I y tipo II (Quesada y Génis-
Gálvez, 1983). El tipo I se encuentra principalmente en la parte central 
de la retina, mientras que el tipo II está localizado solamente en la 
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1.3.2.3.C.- Glía retiniana 
En la retina de la mayoría de las aves se encuentran todos los 
tipos de células gliales que también están presentes en el resto del 
sistema nervioso central. 
 Las células gliales tienen características morfológicas, 
funcionales y metabólicas que las distinguen claramente de las 
neuronas: 
- no generan ni conducen potenciales de acción, y 
aunque tengan prolongaciones, no son ni axones ni dendritas;  
- no forman sinapsis químicas ni con ellas mismas, ni 
con neuronas ni con ninguna otra célula;  
- mantienen la capacidad de división celular. 
Clásicamente se divide la glía del sistema nervioso central en 
dos grupos: la microglía y la macroglía. La microglía fue descrita por 
primera vez por Rio-Hortega (1919), y deriva de precursores de la 
médula ósea que migran al sistema nervioso central durante el 
desarrollo, con lo cual tienen un origen mesodermico. La macroglía es 
de origen ectodérmico, al igual que el resto de las células del sistema 
nervioso central, e incluye a los astrocitos, oligodendrocitos y a la glía 
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1.3.2.3.C1.- La microglía 
La microglía, descrita por primera vez por Río-Hortega (1919), está 
formada por varias poblaciones celulares con diferentes morfologías 
que tienen función fagocítica, por lo que se las considera parte del 
sistema retículo-endotelial. Aunque su origen ha sido muy discutido 
(Theele y Streit, 1993), Río-Hortega ya apuntó que las células podrían 
originarse de monocitos sanguíneos. En la actualidad se ha 
comprobado que las células microgliares derivan de precursores de la 
médula ósea que migran al sistema nervioso central durante el 
desarrollo y en respuesta a diversas lesiones (Wolter, 1956; Boya y 
col., 1986; 1987; 1991; Jordan y Thomas, 1988; Leong y Ling, 1992; 
Ling y Wong, 1993; Sievers y col., 1994). Se establecen en la retina 
durante el desarrollo (Hume y col., 1983; Ashwell, 1989) y son 
capaces de migrar hacia zonas lesionadas donde hay muerte celular 
(Thanos, 1992). 
Las células de la microglía fagocitan los cuerpos apoptóticos y por lo 
tanto tienen como función limpiar el tejido de células muertas durante 
el desarrollo embrionario. Si bien esta función está claramente 
demostrada en la retina de las aves (Marín-Teva y col., 1998), su papel 
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1.3.2.3.C2.- La macroglía 
 La macroglía incluye a los astrocitos y a los 
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células del sistema nervioso central. Los astrocitos son células de 
aspecto estrellado  con somas pequeños e irregulares y numerosas 
prolongaciones. En base a su morfología se dividen en fibrosos, que se 
sitúan en la sustancia blanca, y protoplásmicos, que se encuentran en la 
sustancia gris. 
 Los astrocitos retinianos no derivan del epitelio germinal 
de la retina, sino que invaden ésta desde el disco óptico junto con los 
vasos que entran en la retina, para después emigrar y extenderse por 
las capas más internas (Watanabe y Raff, 1988). 
 La astroglía de la retina fue descrita por Ramón y Cajal 
(1892). En las retinas parcialmente vascularizadas, los astrocitos se 
encuentran en las zonas donde hay vasos sanguíneos y no en las zonas 
avasculares (Stone y Dreher, 1987). Se sitúan entre las prolongaciones 
de las neuronas, principalmente en la capa de fibras del nervio óptico y 
adoptan distintas morfologías según su localización (Stone y Dreher, 
1987; Distler y col., 1993; Ramírez y col., 1994), aunque tanto su 
morfología como su distribución pueden variar en respuesta a distintas 
lesiones de la  capa de fibras del nervio óptico (Karschin y col., 1986). 
 En algunas retinas, la misma población de astrocitos puede estar 
asociada a los axones y a los vasos sanguíneos (Karschin y col., 1986; 
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1993; Ramírez y col., 1994). En la retina de conejo, sin embargo, hay 
dos poblaciones separadas, una que se asocia con los axones y otra que 
se asocia con los vasos sanguíneos (Schnitzer, 1988). Estos astrocitos 
que forman la glía perivascular a su vez presentan varios tipos en base 
a su morfología (Triviño y col., 1992). 
 Los oligodendrocitos son pequeñas células con menos 
prolongaciones que los astrocitos. Se encuentran en el sistema nervioso 
central mielinizando los axones de las neuronas. También se incluyen 
dentro de la clasificación de oligodendrocitos a las células satélites que 
rodean a los somas de algunas neuronas (Río-Hortega, 1919). 
 En la parte mielinizada de la retina del conejo se ha 
descrito además la existencia de oligodendroglía (Berliner, 1931; 
Schnitzer, 1988; Robinson y col., 1993; Ehinger y col., 1994), hecho 
que no ha sido señalado en las retinas de otras especies. En la retina 
del pollo hay trabajos que señalan la existencia de un pequeño número 
de células gliales cuyos somas se sitúan en la capa de células 
ganglionares (Ehrlich, 1981) y que son aproximadamente el cinco por 
ciento del total de células en esa capa. Esta población estaría formada 
mayoritariamente por oligodendrocitos que se forman tras la salida del 
ciclo celular  de todas las neuronas y de las células de Müller y cuyos 
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1.3.2.3.C3.- Las células de Müller 
Las retinas de los vertebrados tienen un tipo especial de glía 
radial denominada Célula de Müller (Müller, 1851; Ramón y Cajal, 
1892). Se extiende a lo largo de toda la retina, desde la membrana 
limitante externa a la membrana limitante interna, disponiéndose más o 
menos paralelamente unas a otras (Fig. 7). 
Estas células se distribuyen por toda la retina, aunque no siempre con 
la misma densidad (Reinchenbach y col., 1995). Se trata de una célula 
glial especial capaz de desarrollar las funciones y comportarse como 
astrocitos (Polyak, 1941, Magalhahes y Coimbra 1973; Holländer y 
col., 1991), oligodendrocitos (Rhodes, 1984; Steffenson y col., 1984; 
Prada y col., 1989a), ependimocitos y también puede desempeñar las 
funciones de microglía (Prada y col., 1989a). Durante el desarrollo 
embrionario se comporta como una célula glial radial que dirige la 
migración neuronal y facilita su laminación (Prada y col., 1989a, b; 
1998). 
Las células de Müller mantienen la estabilidad del entorno 
extracelular neuronal mediante el transporte iónico, intervienen el la 
recaptación de neurotransmisores en el espacio intercelular, eliminan 
residuos, almacenan glucógeno y, finalmente, son responsables del 
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1.3.3.- La retina en las aves nocturnas 
La retina de las aves nocturnas, presentan la estructura general 
que hemos comentado anteriormente para las aves en general, sin 
embargo, presentan algunas características que las diferencian de éstas. 
 Los fotorreceptores de las aves nocturnas consisten en bastones, 
conos simples y conos dobles, de manera que la relación en el búho 
real americano (Bubo bubo virginianus) es de 30:1:2 (Braekevelt, 
1993), por lo tanto predominan los bastones en relación a los conos, 
hecho contrario a las aves de hábito diurno dónde los fotorreceptores 
predominantes son los conos (Morris, 1970; Meyer, 1977). A nivel 
ultraestructural, el cuerpo paraboloide rico en glucógeno encontrado en 
el segmento interno de algunas aves, peces, anfibios y reptiles (Cohen, 
1972; Braekevelt, 1989) no está presente en estas aves; el segmento 
interno de los conos de estas especies es rico en glucógeno pero está 
ampliamente disperso por el mismo y está totalmente ausente en los 
bastones (Braekevelt, 1993). Presentan ausencia de contactos 
eléctricos entre fotorreceptores adyacentes (Steven, 1985). Como en el 
caso de otros vertebrados, la membrana limitante externa está 
compuesta por una serie de zónulas adherentes entre las células de 
Müller y los tres tipos de fotorreceptores presentes (Uga y Smelser, 
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procesos vellosos a través de la membrana limitante externa y 
alrededor de la base de los segmentos externos de los fotorreceptores 
(Braekevelt, 1990, 1992a, b), en esta misma región los fotorreceptores 
de muchas aves muestran un número de vellosidades laterales que 
interdigitan con los procesos de las células de Müller (Crescitellim 
1972; Braekevelt, 1990, 1992a, b). Estos procesos laterales están 
ausentes en las aves de hábito nocturno (Steven, 1985; Braekevelt, 
1993). 
Presentan dos tipos de células horizontales: células horizontales 
sin axón, similares a las tipo II de las aves de hábito diurno y, células 
horizontales de axón corto cuya diferencia principal con la de las aves 
diurnas es la longitud del axón (Tarrés y col., 1986). 
Las células ganglionares tienen mielinización de su axón a nivel 
de la capa de fibras del nervio óptico (Steven, 1985). 
1.3.4.- La visión en las aves 
1.3.4.1.-Campo de visión 
Los ojos de las aves son capaces de tomar una “instantánea” de 
gran angular en un campo visual que el hombre necesitaría recorrer 
lentamente con los suyos. Necesitan esta capacidad por la velocidad 
con que puede aparecer un peligro o huir una víctima; también 
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las aves se orientan juzgando la velocidad con que el sol o las estrellas 
se desplazan por el firmamento. El ángulo visual que regula la 
extensión del horizonte, que el ave es capaz de percibir de un vistazo, 
depende de la posición que ocupan los ojos en la cabeza y de la 
estructura ocular. En las aves de presa, los ojos se localizan hacia la 
parte anterior, que es la mejor posición para no perder de vista una 
supuesta víctima. Las especies que se alimentan de granos y semillas, 
necesitan el mayor campo visual posible y sus ojos se encuentran a los 
lados de la cabeza. La posición frontal de los ojos amplía el ángulo de 
visión binocular, formada por la superposición de los campos visuales 
de ambos ojos. Cada ojo envía al cerebro una imagen ligeramente 
distinta del mismo objeto y estas se combinan para formar una imagen 
tridimensional, imprescindible para poder apreciar distancias. 
La visión binocular esta mejor desarrollada en los búhos, cuyos 
ojos dirigidos hacia delante, posee un campo visual total de 110º, pero 
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Las aves, con solo un pequeño campo visual binocular, aprecian 
las distancias moviendo la cabeza para obtener diferentes vistas del 
objeto. Seguramente esto explica los movimientos de la cabeza de aves 
como las gallinas o palomas, o la subida y bajada de la cabeza que se 
observa en muchas limícolas. Sin embargo, resulta mas fácil detectar 
objetos en movimiento con la cabeza quieta y muchas aves son 
capaces de mantener la cabeza en posición fija a pesar del movimiento 
del cuerpo. 
Los ojos suelen tener muy poca movilidad dentro de sus órbitas, 
o ninguno en absoluto, como les ocurre a los búhos. Esta falta de 
movilidad queda compensada por una gran flexibilidad del cuello. Un 
búho puede girar la cabeza casi en un círculo completo. 
 
1.3.4.2.- Visión cromática 
Como hemos comentado en el estudio de la retina los bastones 
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intensidades de luz. En el hombre y en animales de actividad diurna, 
aseguran la visión nocturna y ayudan a la orientación visual, mientras 
que los conos son más predominantes. Los conos son responsables de 
la visión en detalle, así como de la percepción del color. En general los 
conos dominan sobre los bastones en cuanto a concentración por 
unidad de retina. 
En la década de los 70, Huth y Burkhardt (1972), Wriht (1972) y 
Diez (1972) mostraron que algunas aves y sapos podían ver luz 
ultravioleta (UV). Desde entonces son muchas las evidencias 
acumuladas sobre la visión UV en las aves y otros vertebrados 
(Goldsmith, 1990; Jacobs, 1992; Bennet y Chthill, 1994; Tovee, 1995, 
Cuthill y col., 2000). Robinson (1994) sugirió que la visión 
tetracromática, incluyendo el espectro luminoso de la luz UV, es un 
tipo de visión en color original en los vertebrados terrestres. Tanto es 
así que al menos 60 especies de aves estudiadas pueden ver la luz UV 
(Koivula y col., 1999; Cuthill y col., 2000; Probst y col., 2002; Siitari 
y col., 2002; Ödeen y Hastad, 2003; Hart y Vorobyuev, 2005). Esto 
significa que la retina contiene al menos cuatro tipos de conos, cada 
uno con sensibilidad a un pico diferente de longitud de onda. Además, 
la visión tetracromática en animales vertebrados, también incluye 
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luz de ciertas longitudes de ondas, las cuales incrementando la 
saturación del color incrementarán la discriminación y constancia del 
mismo (Bowmaker, 1980; Jave y Bowmaker, 1988; Vorobyev y col., 
1988). Han sido aislados numerosos tipos de gotas de grasa con 
absorción en distintas partes del rango espectral de 300 a 700 nm 
(Bowmaker, 1977, Bowmaker y Knowles, 1977; Lythgoe, 1979; Jane 
y Bowmaker, 1988; Partridge, 1989; Bowmaker y col., 1993). Las 
gotas de grasa filtran la luz que llega a los conos, su función exacta es 
desconocida, pero pueden mejorar la longitud de onda y matizar la 
discriminación afinando los picos de absorción del espectro (Lythgoe, 
1979; Jane y Bowmaker, 1988; Prtridge, 1989; Goldsmith, 1991).  
Cada tipo particular de cono está asociado con un tipo de gota de 
grasa (Bowmaker, 1991) y, mediante estudios 
microespectofotométricos, se han identificado los conos con 
sensibilidad a la luz UV. Estos conos siempre poseen gotas de grasa 
transparentes con una absoción de luz por debajo de 300 nm (Goldmith 
y col., 1984; Maier, 1994a). 
En los búhos, Fite (1973) mediante medidas de la actividad 
visual, sugirió que el fotopigmento que contienen los conos de estas 
aves podrian ser idénticos al encontrado en los bastones. Sin embargo, 
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detectaron la presencia de tres pigmentos en los conos del Strix aluco, 
conteniendo la mayoría de sus conos gotas de grasa amarillo claro, y 
postulan que posiblemente estos conos los posean para poder distinguir 
los colores cuando vuelan con la luz crepuscular. Este hecho es 
corroborado por Jacobs y col., (1987) en los estudios realizados en el 
búho real americano. Por otra parte, Bowmaker y Martin (1978) 
concluyen que los búhos, en general, carecen de conos para la visión 
UV. 
El hecho de que un ave posea gotas de grasa, test 
microfotometricos positivos y sea positivo a los estudios con opsina, es 
decir todas las características ópticas para la visión UV no prueba que 
la pueda ver (Cuthill y col., 2000, Hart, 2001), son necesarios estudios 
de conducta. Así, mediante este tipo de estudios ha sido demostrado 
que muchas aves de hábito diurno tienen la capacidad de ver la luz UV 
(Emmerton y Remy, 1983; Viitala y col., 1995; Koivula y Viitala., 
1999). En contraste, los estudios realizados en Tengmalm’s (Aegolius 
funereus), muestran que éstos no tienen preferencia por arena que 
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1.4.- MARCADORES NEURONALES Y GLIALES 
A lo largo de los últimos años, los anticuerpos monoclonales 
han sido extensamente utilizados en el estudio del SNC como 
marcadores inmunológicos para el estudio de las neuronas y las células 
gliales (Valentino y col., 1985). Su uso ha permitido la caracterización 
molecular y la determinación de los patrones de distribución de 
diferentes clases de neuronas y glías del SNC adulto y en desarrollo. 
En el presente estudio hemos utilizado los siguientes marcadores: 
1.4.1.- Expresión del anticuerpo policlonal que reconoce 
Opsina azúl 
Como hemos descrito anteriormente en la morfología de la 
retina de las aves, existen dos tipos básicos de fotorreceptores: 
bastones y conos.  
Los bastones contienen el pigmento visual rodopsina y son 
sensitivos a la luz azul-verde con un pico de sensibilidad de 500nm de 
longitud de onda de la luz. Estos fotorreceptores son muy sensitivos y 
se usan para la visión en condiciones de nocturnidad (baja intensidad 
de luz).  
Los conos contienen opsinas como su pigmento visual y, 
dependiendo de la estructura exacta de la molécula de opsina, pueden 
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(luz roja); sensibles a longitudes de ondas medias (507,8 nm) (luz 
verde); sensibles a bajas longitudes de ondas (455,2 nm) (luz azul); y 
por último sensibles muy bajas longitudes de ondas (418 nm) (luz 
violeta). 
La mayoría de los peces, aves y reptiles con cuatro tipos de 
conos, unos con sensibilidad máxima en el UV, tienen visión 
tetracromática. Este es el sistema más evolucionado para tratar el 
color. Además de los colores que vemos, la luz UV surge como color 
suplementario. La detección de UV ayuda a la supervivencia. Tanto en 
el reconocimiento entre individuos de una misma especie como en la 
parada nupcial; en la alimentación, frutas, plantas y flores que reflejan 
UV crean formas atractivas de identificar. En la orientación, las 
radiaciones UV, altamente polarizadas, guían la migración de aves y 
peces en la naturaleza; y en el camuflaje, dónde el color de la piel o del 
plumaje se confunden con el entorno natural  también lo hacen 
(Blackwell, 2002). 
Conos específicos parecen estar asociado a particulares gotas de 
grasa (Bowmaker, 1991), y en aquellas especies en las que se han 
identificado con microfotoespectrometría conos con sensibilidad a la 
luz UV, estos conos siempre poseen gotas de grasa “transparentes” con 
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Maier, 1994a, b). Además los estudios positivos con opsina es una de 
las características ópticas que se consideran fundamentales para la 
visión UV (Cuthill y col., 2000, Hart, 2001). 
1.4.2.- Expresión del anticuerpo policlonal que reconoce 
GABA 
El ácido -aminobutírico (GABA) es un neurotransmisor 
inhibidor que fue descrito por primera vez en preparación de tejido 
cerebral mediante técnicas cromatográficas (Roberts y Frankel, 1950). 
El GABA se localiza en concentraciones elevadas en amplias zonas del 
SNC. Recientemente, se ha determinado su acción como modulador 
neuronal mediante su liberación desde las interneuronas (Roberts, 
1986). El GABA se almacena en los terminales nerviosos donde puede 
estar libre o unido a vesículas sinápticas, pero también puede hallarse 
en células gliales y durante un tiempo en el espacio extracelular. Puede 
ser liberado tanto desde las neuronas y desde las glías. En las células 
gliales no existe evidencia de liberación vesicular, mientras que en las 
neuronas ésta ocurre desde depósitos localizados en los terminales 
presinápticos. El GABA es posteriormente recaptado por las mismas 
terminaciones nerviosas, desde el espacio sináptico o espacios 
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inespecífico. Tras ser captado por las células nerviosas o gliales, el 
GABA es degradado por las mitocondrias de ambos tipos celulares. 
 En la última década, numerosos estudios revelan la 
localización de determinados neurotransmisores para poblaciones y 
subpoblaciones específicas de neuronas retinianas. De este modo, los 
fotorreceptores, bipolares, y células ganglionares utilizan el glutamato 
como neurotransmisor, mientras que las interneuronas como son las 
células horizontales y amacrinas, utilizan principalmente la glicina y el 
GABA (Yazulla, 1986; Ehinger y col., 1988; Ehinger, 1989; Marc 
1989a, b; Massey, 1990; Davanger y col., 1991). 
La localización morfológica de las células GABA-érgicas es 
muy  importante para el análisis de los circuitos inhibidores de las 
diferentes funciones retinianas. Su localización ha sido en los últimos 
años bien documentada en la retina de los vertebrados, principalmente 
en aves, peces y mamíferos (Mosinger y col., 1986; Marc, 1989 b; 
Pourcho y Owczarzak, 1989; Grunert y Wässle, 1990; Müller y Marc, 
1990; Davanger y col., 1991; Kalloniatis y Fletcher, 1993; Quesada y 
col., 1996). 
En el caso de las células horizontales de las retinas de mamíferos 
éstas no muestran inmunorreactividad para el GABA (Mosinger y col., 
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Mcguirre, 1985); mientras que en las células horizontales de la retina 
de los no mamíferos, dichas células sí muestran inmunorreactividad 
GABA (Mosinger y col., 1986; Kalloniatis y Fletcher, 1993). 
1.4.3.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 
3BA8 
El anticuerpo monoclonal 3BA8 identifica una molécula que, en 
la retina adulta, es expresada sólo por una población de células 
amacrinas (De la Rosa y col., 1994). En la retina del pollo es expresada 
intensamente por la capa plexiforme interna, con una débil expresión 
en la capa de células amacrinas (Quesada y col., 2004). 
1.4.4.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 
GS 
La principal vía para la propagación de la señal visual es la 
glutamatérgica (Ehinger, 1989; Massey, 1990; Barnstable, 1993). Por 
lo tanto, el glutamato es el mayor neurotransmisor excitador del SNC. 
 La localización inmunohistoquímica de las células 
glutamatérgicas se ha realizado en numerosas estructuras neuronales 
tales como el hipocampo (Storm-Mathisen y col., 1986), cerebelo 
(Somogyi y col., 1986) y retina (Ehinger, 1977; Ehinger y col., 1988). 
Entre la retina de los animales vertebrados es, al igual que en otras 
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utilizado (Miller y Slaughter, 1985; Massey, 1990; Barnstable, 1993). 
 Estudios inmunihistoquímicos revelan la apresencia de 
glutamato en los fotorreceptores, células bipolares y ganglionares 
(Brecha, 1983; Massey y Redburn, 1987; Bonventure y col., 1989; 
Kageyama y Meyer, 1989; Marc y col., 1990; Massey, 1990; Van 
Haesendonch y Missotten, 1991; Cardoso y col., 1991; Davanger y 
col., 1991; Crooks y Kolb, 1992; Sherry y Ulshafer, 1992; De Vries y 
col., 1993¸ Kalloniatis y Fletcher, 1993). 
El glutamato es biosintetizado por transaminación de su 
cetoácidos correspondientes. Otra fuente importante para la obtención 
del glutamato es mediante su reclicado; una vez liberado por las 
neuronas, el glutamato es captado por las células gliales y amidatado a 
glutamina mediante la acción de la enzima glutamina sintetasa (GS). 
Esta enzima no sólo actúa como un intermediario metabólico en la 
transformación de glutamato a glutamina sino que también cumple una 
importante misión como regulador en el medio de los 
neurotransmisores glutamato y -aminobutírico (GABA). Se sabe que 
existe una correlación entre la actividad GS y la síntesis del ácido 
glutámico decarboxilasa (GAD) (Hertz y Schousboe, 1980; Cooper y 
col., 1983; McGeer y col., 1983), enzima necesaria para la formación 




ORGANIZACIÓN ESTRUCTURAL Y FUNCIONAL DE LA RETINA DEL BÚHO. ESTUDIO COMPARADO ENTRE LAS AVES DE 
HÁBITO NOCTURNO Y DIURNO  
61 
glutamina sintetasa es una enzima que está presente en todos los 
organismos desde las bacterias hasta el hombre. 
La GS se encuentra en el interior de las células gliales y en un 
principio su presencia pareció estar restringida a los astrocitos del SNC 
tanto in vivo (Martínez-Hernández y col., 1977; Norenberg, 1979; 
Norenberg y Martínez-Hernández, 1979; Roots, 1981; Pately col., 
1982; Norenberg, 1983; De Vellis et al., 1986 a, b; Mearow y col., 
1989) como in vitro (Juurlink y col., 1981). Posteriormente se observó 
que también existía inmunorreactividad GS en los oligodedrocitos de 
cultivos de cerebros de rata (Warring y col., 1988), así como en las 
distintas partes del SNC, tales como cerebro, cerebelo, tronco del 
encéfalo y médula (D’Amelio y col., 1990; Cammer, 1990). 
En la retina la GS se expresa en las células de Müller (Riepe y 
Norenberg, 1977; Linser y Moscona, 1979; Moscona y col., 1980; 
Norenberg y col., 1980; Linser y Moscona, 1983; Pow y col., 1993). 
Prada y col. (1998) estudia la actividad de la GS durante el 
desarrollo de las células de Müller en la retina de pollo, analizando los 
patrones de inmunorreacción del anticuerpo específico contra la GS. 
En este estudio, se observa inmunotinción GS no sólo en la célula de 
Müller, sino también en células posiblemente gliales ubicadas en la 
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1.4.5.- Expresión del anticuerpo monoclonal 3CB2 
 Una investigación básica realizada en los años 90 (Prada y 
col., 1995), dio a conocer la existencia de un antígeno reconocido por 
el anticuerpo monoclonal 3CB2, el cual se expresa exclusivamente en 
células en ciclo, astrocitos y glía radial en todo el SNC y en distintas 
especies de vertebrados. Por añadidura, dicho antígeno no se expresa 
en neuronas, ni en células de la microglía ni de la oligodendroglía. Su 
expresión en neuronas es negativa excepto en los axones de células 
horizontales.  
El anticuerpo monoclonal 3CB2 se aisló de la fusión de células 
de mieloma y linfocitos de ratón  inmunizados con extractos de 
cerebro completo de pollo recién nacido. Una vez obtenido el 
anticuerpo, se caracterizaron los patrones de tinción durante el 
desarrollo de pollo (Prada y col., 1995). Dicho anticuerpo reconoce 
una proteína del citoesqueleto de 55kDa, cuyo patrón de tinción, 
asociado a estructuras citoesqueléticas, sugería que podría ser un 
filamento intermedio.  
1.4.6.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 
MOSP 
La mielina producida por los oligodendrocitos en el SNC y por 
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las propiedades eléctricas del axón incrementado la velocidad de 
conducción de su potencial de acción. Tanto la mielina del SNC como 
la del SNP tiene en común que comparte una variedad única de lípidos 
y proteínas (Lees y Brostoff, 1984; Lemke, 1988) ambos tipos de 
mielina se diferencian en que la mielina del SNC es la única que 
expresa específica y selectivamente unas proteínas determinadas (Lee 
y Brostoff, 1984; Lemke, 1988; Mikol y col., 1990; Linington y col., 
1984). Este hecho fue estudiado por Dyer y col., (1991) quienes 
describieron una nueva proteína de superficie de membrana, con un 
peso molecular de 48 kDa, que se expresa solamente en la mielina del 
SNC y en los oligodendrocitos de los vertebrados superiores: la 
proteína específica de mielina y oligodendrocitos (MOSP). Prada y 
col., (2001) mostraron que las células de Müller también expresan 
MOSP. 
Los resultados de trabajo de Dyer y col. (1991) sugieren que 
MOSP juega un importante papel en las interacciones de las 
membranas del citoesqueleto durante la formación y el mantenimiento 
de la mielina del SNC. Así mismo, MOSP juega también un papel 
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1.4.7.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 
His-C7 
La mayoría de los estudios sobre las células microgliales han 
sido publicados en relación con diferentes áreas del SNC de los 
vertebrados y con la retina de los mamíferos. Sólo unos pocos estudios 
han sido publicados en relación con las retinas de los vertebrados no 
mamíferos (Goodbrand y Gace, 1991; Dowding y col., 1996). En los 
últimos años la retina de la codorniz ha sido usada como modelo para 
estudiar y arrojar luz sobre la histología y el desarrollo de las células 
microgliales (Navascués y col., 1994; 1995; Marín-Teva y col., 1998; 
Cuadros y col., 1998). El anticuerpo QH1 que reconoce 
específicamente la microglía en la retina de la codorniz no es eficaz en 
la retina del pollo. Estudios recientes en la retina del pollo (Prada y 
col., trabajo en vías de publicación) han demostrado que  el anticuerpo 
monoclonal His-C7 que reconoce un determinante antigénico presente 
en leucocitos de pollo (Jeurissen y col., 1988), identifica con seguridad 
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Mientras que el SNC, y en concreto la retina de las aves de 
visión diurna, ha sido ampliamente estudiada a lo largo de los años, 
existe muy poca información sobre la retina de las aves de visión 
nocturna. Sabemos que se han realizado algunos trabajos sobre la 
morfología de la retina del cárabo (Strix aluco) o del búho real 
americano (Bubo bubo virginianus) como representantes de estas aves, 
sin embargo, la morfología del búho real que habita en la Península 
Ibérica, el Bubo bubo hispanicus, no ha sido estudiada con 
anterioridad. 
En este trabajo realizamos, con técnicas de miscroscopía óptica, 
electrónica, y técnicas de inmunotinción  un estudio de la retina del 
búho real (Bubo bubo hispanicus) con objeto de obtener conocimientos 
morfológicos  e inmunocitoquímicos sobre la retina de esta ave 
nocturna autóctona de nuestro país.  
A la vez que ampliamos los conocimientos sobre la visión de los 
animales de hábito nocturno, compararemos su retina con la del pollo 
como representante de las aves de visión diurna. Para ello utilizaremos 
los conocimientos adquiridos y, los trabajos científicos realizados 
sobre el pollo que se han llevado a cabo en el Instituto de Biología del 
Desarrollo. 
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Nos centramos en el estudio de la retina debido a que su 
complejidad neural, así como la organización sináptica que alcanzan 
sus células, hacen que a esta estructura se la pueda considerar como un 
modelo especializado de la corteza cerebral dedicado a la detección, 
análisis y procesamiento de la información visual.   
En primer lugar realizaremos con técnicas de microscopía óptica 
y electrónica el estudio sobre las capas retinianas de la retina del búho 
real, así como de las neuronas y células gliales que componen dichas 
capas. Determinaremos si la estructura retiniana del búho es similar, o 
presenta cambios significativos respecto a la organización neuronal y 
glial en las aves de visión diurna. 
En segundo lugar, utilizaremos  anticuerpos monoclonales como 
marcadores neuronales y gliales. Su uso a lo largo de los últimos años 
ha permitido la caracterización molecular y la determinación de los 
patrones de distribución de diferentes clases de neuronas y glías del 
SNC adulto y en desarrollo. Para el estudio de la retina del búho y del 
pollo emplearemos los siguientes anticuerpos monoclonales: 
 Anti-GABA. Las células horizontales de la retina utilizan el 
ácido -aminobutírico (GABA) como  neurotransmisor. 
Estas células parecen estar involucradas funcionalmente en 
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la percepción del contraste, incrementando la resolución 
visual.  
 3BA8, como anticuerpo monoclonal que se expresa 
principalmente en células amacrinas y amacrinas 
desplazadas. 
 Anti-glutamina sintetasa (GS), para la localización 
inmunohistoquímica de las células glutamatérgicas y como 
marcador de células de Müller y astrocitos. 
 3CB2, como anticuerpo monoclonal que reconoce una 
proteína asociada a filamentos intermedios la cual se 
expresa en el sistema nervioso central, en astrocitos y glía 
radial. 
 Anti-MOSP. La proteína específica de mielina y 
oligodendrocitos (MOSP) es una proteína de superficie de 
membrana que se expresa sólo en la mielina del SNC y en 
los oligodendrocitos de los vertebrados superiores. 
 HIS-C7. Anticuerpo monoclonal que se utilizará como 
marcador de células de la microglía debido a la afinidad que 
presenta la lectina, obtenida del tomate, por determinados 
residuos glucosilados que se encuentran en la membrana 
citoplásmica de las células microgliales. 
PLANTEAMIENTO Y JUSTIFICACIÓN 
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 Anti-opsina. Los conos contienen opsinas como pigmento 
visual y, dependiendo de la estructura exacta de la molécula 
de opsina, pueden ser sensibles a distintas longitudes de 
ondas. 
En tercer lugar, al ser el búho un ave nocturna/crepuscular, 
pensamos que sus fotorrceptores son más sensibles a bajas 
intensidades de luz, por ello realizaremos un estudio de las gotas de 
grasa presente en la retina del búho real, para aportar nuevos 
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3.1.- ANIMALES  
Hemos utilizamos cuatro búhos reales (Bubo bubo) los cuales 
fueron cedidos por el Dr. D. Juan José Negro Balmaseda, Vicedirector 
Científico de la Estación Biológica de Doñana CSIC, Sevilla. Los 
búhos se encontraban en el Centro de recuperación de especies 
amenazadas (CREA) dependiente de la Consejería de Medio Ambiente 
de la Junta de Andalucía, en la localidad de San Jerónimo (Sevilla). 
Los búhos empleados eran ejemplares de procedencia silvestre pero 
con traumatismos graves y lesiones irrecuperables que impedían su 
retorno a la naturaleza, sobre los que se decide someter a eutanasia.  
 También se utilizaron cinco pollos (Leghorn blanca), 
procedentes de granjas especializadas o del animalario de nuestra 
Universidad. Los protocolos del cuidado animal en nuestros 
laboratorios y en el animalario de la universidad fueron conforme a la 
legislación nacional (decretos 223/1998, BOE nº 67) y a las pautas de 
la Comunidad Europea (directiva del Consejo 86/609/EEC).  
A los animales se les realizó una sedación profunda para la 
extracción de los globos oculares. Una vez obtenido el material 
necesario para su utilización en las distintas técnicas planificadas en 
esta Tesis, se eutanasiaron de inmediato. Los pollos fueron sedados 
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con vapor del éter y los búhos con una inyección del equithesir (2 
ml/Kg) antes de la perfusión con el fijador. 
 
3.2.- PREPARACIÓN DEL MATERIAL PARA 
MICROSCOPÍA ELECTRÓNICA 
3.2.1.- Estudio de Semifinos 
 Las retinas de búhos y pollos, fueron extraídas estando 
inmerso el globo ocular en solución fijadora a 4º C y en un recipiente 
rodeado de hielo para mantener la temperatura constante durante la 
disección. 
 Una vez extraídas las retinas, éstas fueron fijadas según el 
proceder propuesto por Palay y Chan Palay (1974) para el estudio del 
SNC. Según este método se fijaron las piezas durante 24 horas y a 4º C 
en 2,5% paraformaldehído, 25% glutaraldehído, tampón fosfato 0,4M, 
0,5% cloruro cálcico y agua destilada. Posteriormente se pasaron a una 
solución de lavado mediante tres pasos de 10 minutos cada uno a 4º C, 
en solución de lavado con tampón fosfato 0,12 M, 8 % sacarosa y 
cloruro cálcico 0,02 mM. A continuación, fueron postfijadas, 
preservándolas de la luz durante 2 horas a 4º C, en una solución de 1% 
tetróxido de osmio, y deshidratadas en una serie creciente de alcohol. 
Tras la deshidratación, las piezas de retinas de diefrentes tamaños, 
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entre 1 a 3 mm, permanecieron durante 30 minutos en una mezcla de 
óxido de propileno y resina TAAB a partes iguales y otra de óxido de 
propileno y resina en proporción 1:2 durante una noche. Las retinas se 
incluyeron en resina epóxica de baja densidad, según la fórmula 
propuesta por Spurr (1969) compuesta por: 10 gr. VCD (dióxido de 
vinilciclohexano), 6 gr. DER-76, 26 gr. NSA (anhídrido 
nonenilsuccínico), 0,4 gr. dimetilaminoetanol. Como moldes para la 
realización de los bloques se utilizó Easy-molds LKB 2208-180, 
siendo el tiempo de polimerización de la resina 24 horas a 70º C. 
 Para el estudio al microscopio óptico se realizaron secciones 
semifinas de 1-2 µ de espesor con cuchilla de vidrio. Estos cortes 
fueron teñidos según la técnica de Richardson y col., (1960): Azur 1%-
Azul de metileno 1% a partes iguales, durante 2 minutos a 60º C y 
fotografiadas con un microscopio Zeiss Axioplan. 
3.2.2. Estudio de Ultrafinos 
 Los cortes ultrafinos, fueron efectuados con cuchilla de 
diamante a 600-800 Å de grosor. A continuación se tiñeron con acetato 
de uranilo y citrato de plomo (Reynolds, 1963; Venable y Coggeshall, 
1965), observándose con un microscopio electrónico de transmisión 
Jeol-100C a 80 kV. 
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3.3- PREPARACIÓN DEL MATERIAL EN FRESCO 
PARA EL ESTUDIO DE GOTAS DE GRASA 
  Las órbitas de un búho y de dos pollos fueron sumergidas 
en una solución de cloruro sódico al 0,9%. Los ojos fueron 
rápidamente disecados en la misma solución; la cornea, el cristalino y 
el vítreo fueron sacados y posteriormente, la esclera y la coroides  
fueron separados de la retina. A las retinas se le hicieron unas 
incisiones radiales con el fin de conseguir un mejor estiramiento. A 
continuación, fueron montadas en portas y, sin deshidratar, se 
cubrieron con una disolución de 1/9 glicerol. Las observaciones se 
realizaron en un microscopio óptico Zeiss Axioplan. 
 
3.4.- PREPARACION DEL MATERIAL PARA 
INMUNOHISTOQUÍMICA 
 Los búhos y pollos fueron perfundidos a través del ventrículo 
izquierdo con solución salina seguido por una solución del 
paraformaldehido del 4% en buffer fosfato de sodio 0,1M (PBS), a pH 
7.6. Una vez perfundidos se les enuclearon los globos oculares  tanto a 
unos como a otros sumergiéndolos en el fijador. En dicho fijador 
fueron extraídas las retinas, y fijadas por inmersión, en el mismo 
fijador, durante 12-48 horas,  a 4º C. Después los tejidos fueron 
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lavados tres veces con PBS, crioprotegidos en pasos sucesivos de 
sacarosa al 15% y 30% durante 24 horas cada paso, para 
posteriormente ser incluidos en un medio de inclusión para criostato 
Tissue-tex y congelados mediante inmersión en nitrógeno líquido.  
Las secciones en criostato se realizaron a un grosor entre 10 y 20 
μ y en dos planos para cada muestra. El plano transversal, útil para el 
estudio de los gradientes central a periférico y dorsal a ventral y el 
plano perpendicular a éste, para el estudio de los gradientes central a 
periférica y temporal a nasal. Secciones pasando por diferentes áreas 
retinales. Se montaron sobre portas cubiertos de gelatina y se 
almacenaron a -40º C hasta el momento de la inmunorreación.  
Para los estudios inmunohistoquímicos, se utilizaron siete 
grupos según los primeros anticuerpos utilizados.  
1.- En el primer grupo, se utilizó como primer anticuerpo 
policlonal anti-opsina-azúl (referencia: AB5407) (Chemicon) y como 
segundo anticuerpo un anti-conejo IgG conjugado con isocianato de 
fluoresceina (FITC) (referencia: F9262) (Sigma). Este anticuerpo es 
utilizado para el reconocimiento de los pigmentos visuales en los 
fotorreceptores. 
2.- En el segundo grupo, se utilizó como primer anticuerpo un 
anti-GABA policlonal (referencia: A2052) (Sigma) y como segundo 
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anticuerpo un anti-conejo IgG conjugado con isocianato de 
fluoresceina (FITC) (referencia: F9262) (Sigma). El ácido -
aminobutírico (GABA) es un neurotransmisor inhibidor que se localiza 
en concentraciones elevadas en amplias zonas del SNC. A nivel 
retiniano se localiza en las interneuronas de la mayoría de los 
vertebrados.  
3.- En el tercer grupo, se utilizó como primer anticuerpo 3BA8 y 
como segundo anticuerpo un anti-ratón IgG conjugado con isocianato 
de fluoresceína (FICT) (referencia: F9259) (Sigma). 3BA8 es un 
anticuerpo monoclonal que reconoce una proteína de membrana de 
aproximadamente 50KD. Este anticuerpo fue catalogado por el Dr. 
Enrique De la Rosa (CSIC, Madrid).  
4.- En el cuarto grupo se utilizó como primer anticuerpo un 
monoclonal anti-glutamina sintetasa (GS), copia 6, de BD Laboratorios 
Transducción (referencia: 610518) (Sigma), y como segundo 
anticuerpo se utilizó bien, un anti-ratón IgG conjugado con isocianato 
de fluoresceína (FITC) (referencia: F 8521), o bien un anti-ratón IgG 
conjugado con isocianato de tetrametil rodamina (TRICT) 
(referenciaT7782) (Sigma). El glutamato es el mayor neurotransmisor 
excitador del SNC el glutamato es captado por las células gliales y 
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amidatado a glutamina mediante la acción de la enzima glutamina 
sintetasa (GS).  
5.- En el quinto grupo, se utilizó como primer anticuerpo 3CB2 
y como segundo un anti-ratón  IgM conjugado con isocianato de 
tetrametil rodamina (TRICT) (referenciaT7782) (Sigma). 3CB2 es un 
anticuerpo monoclonal que reconoce una proteína asociada a 
filamentos intermedios, la cual se expresa en células derivadas del 
ectodermo y mesodermo en el SNC (Prada y col., 1991). Este 
anticuerpo fue aportado por el Dr. Enrique De la Rosa (CSIC, Madrid). 
6.- En el sexto grupo, se utilizó como primer anticuerpo un 
monoclonal anti-MOSP, clon CE1, de Millipore (referencia: 
MAB328), y como segundo anticuerpo un anti-ratón IgM conjugado 
con isocianato de fluoresceina (FITC) (referencia: F9259) (Sigma), o 
en las preparaciones con doble marcaje un anticuerpo secundario anti-
ratón IgM conjugado con isocianato de tetrametil rodamina (TRICT) 
(referencia: T 7782) (Sigma). MOSP es una proteína de superficie de 
membrana que se expresa solo en la mielina del sistema nervioso 
central y en oligodendrocitos de los vertebrados superiores (Dyer et al. 
1991). 
7.- En el séptimo grupo, se utilizó como primer anticuerpo un 
monoclonal contra His-C7 de Cedi Diagnostics B.U. (Mab a ch/CD45. 
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His-C7 Pan-leucocytes. Ref: 7500970). El segundo anticuerpo fue un 
anti-ratón IgG, conjugado con isocianato de fluorosceína (FITC) 
(Chemicon AP-132F) (Sigma F-6257). Esta técnica utiliza la tinción 
histoquímica con Lycopersicon esculentum (LEA-Lectina de tomate) 
como  marcaje específico de células microgliales, y está basada en la 
afinidad que presenta la lectina obtenida del tomate por determinados 
residuos glucosilados que se encuentran en la membrana citoplásmica 
de las células microgliales. 
Las secciones de retina fueron posteriormente procesadas según 
los protocolos estandarizados de inmunohistoquimica con tinción de 
inmunoflorescencia. 
Los portas con los cortes de tejido se preincubaron primero en 
suero del pollo al 10% en PBS, a pH 7.4, conteniendo  0.25% Tritón 
X-100, durante 30 minutos, para bloquear la impregnación y la 
coloración no específica.   
Posteriormente fueron incubadas con el primer anticuerpo a una 
dilución 1/200 en PBS con el 0.1% Tritón X-100 y suero de pollo al 
1%,  a temperatura ambiente, durante 12h. Después de lavar 3 veces 
durante 15 minutos en PBS con Tritón X-100 al 0.1%, las secciones 
fueron incubadas con el segundo anticuerpo conjugado con isocianato 
de fluoresceína (FITC) (Sigma) a una dilución 1/100 en PBS con el 
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0.1% Tritón X-100 durante 2h a temperatura ambiente en oscuridad. 
Después de tres lavados durante 10 minutos en  PBS con 0.1% Tritón 
X-100 y aclarados en PBS, los portas fueron cubiertos con una 
disolución de PBS-glicerol 1/9.  
Las diluciones de trabajo de los anticuerpos fueron las 
recomendadas por los fabricantes. 
 Las secciones que fueron procesadas para doble marcaje de 
GS y MOSP, fueron tratadas como una inmunotinción simple, 
incubadas primero con el anticuerpo primario contra GS y 
posteriormente con un anticuerpo secundario conjugado con isocianato 
de fluoresceína (FITC). Posteriormente fueron lavadas y nuevamente 
incubadas con el anticuerpo primario contra MOSP, lavadas e 
incubadas con un anticuerpo secundario conjugado con isocianato de 
rodamina (TRICT), y terminadas de procesar como una inmunotinción 
simple. 
 Las secciones que fueron procesadas para el marcaje con el 
anticuerpo Opsina-azúl, siguieron la misma pauta que para  el 
procesado inmunohistoquímico descrito, con la salvedad de que se 
montaron con el medio de montaje Vectashield  (referencia: H1000) 
(Vector Laboratories), al que se le añadió 1µl de una solución stock de 
4´6-diamidino-2 phenylindole (DAPI) (referencia: D9542) 
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(Chemicon), siendo la solución stock de DAPI: 2µg/ml DAPI en agua 
destilada. El DAPI se utiliza como marcador nuclear mediante 
inmunofluorescencia debido a que tiene una alta afinidad por DNA por 
lo que se une fuertemente a los núcleos celulares.  
Las secciones de control fueron procesadas en cada 
experimento, substituyendo el anticuerpo primario por la solución 
usada para bloquear la coloración no específica.  
Las observaciones se realizaron con un microscopio de 
epifluorescencia  Zeiss Axioplan con equipo informático incorporado. 
 
Como técnica específica de marcaje de células microgliales, 
hemos utilizado la tinción histoquímica con Lycopersicon esculentum 
(LEA-Lectina de tomate). Esta técnica se basa en la afinidad que 
presenta la lectina obtenida del tomate por determinados residuos 
glucosilados que se encuentran en la membrana citoplásmica de las 
células microgliales. 
Las retinas de los búhos y pollos destinados a este estudio 
fueron fijadas en solución de Zamboni’s (paraformaldehído 2% en 
fosfato 0,1 M buffer a pH 7.6, ácido pícrico a saturación), durante 3 a 5 
h, para después tratarlas con agua oxigenada al 1% en metanol durante 
15 minutos para bloquear la peroxidasa endógena. Posteriormente, se 
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crioprotegieron para realizar cortes de 10 y 20 m en el criostato, 
siguiendo la metodología expuesta en el apartado anterior. 
Con portas gelatinizados que contenían los cortes de retina se 
procedió de la siguiente manera. Después de ser lavados con PBS a pH 
7.6 durante 5 minutos y PBS más Triton X-100 (Merck) al 1% durante 
10 minutos, los portas se incubaron con Lectina biotinizada, 
Lycopersicon esculentum (LEA L0651) (Sigma) a una concentración 
de 5 g/ml, en PBS durante 12h a temperatura ambiente. A 
continuación se incubaron con el complejo avidina-peroxidasa  (Extra 
Avidin Po E2886) (Sigma) a una dilución 1:100 en PBS con 0,7% de 
lambda carrageenan (Sigma) y 0,5% de Triton X-100 (Merck) durante 
1-2 horas a temperatura ambiente. A continuación se lavaron en PBS y 
fueron sumergidos en una solución de 40 mg/ml de 3’3 
diaminobencidina (Sigma) en PBS, al que se añadieron 50 l de H2O2 
al 30% durante 10 minutos y a temperatura ambiente. Después de 
sucesivos lavados fueron deshidratados, aclarados y montados en una 
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4.1.- DESCRIPCIÓN MORFOLÓGICA DE LA RETINA 
DEL BÚHO REAL (BUBO BUBO) 
 La disposición de las células de la retina del búho real es 
similar a la del resto de los vertebrados. Así encontramos de externo a 
interno tres capas celulares: capa nuclear externa (fig. 1, CNE), capa 
nuclear interna (fig. 1, CNI) y capa de células ganglionares (fig. 1, 
CCG), dos capas sinápticas capa plexiforme externa (fig. 1 CPE) y 
capa plexiforme interna (fig. 1, CPI) e internamente una capa de fibras 
del nervio óptico (fig. 1, CFNO). Estas capas quedan limitadas por las 
capas limitantes externa e interna respectivamente (fig. 1, MLE, MLI). 
 En estas capas se sitúan las neuronas de transmisión: 
fotorreceptores en la CNE (fig. 1, c¹, b¹ y b²), células bipolares en la 
CNI (fig. 1, cb) y células ganglionares en la CCG (fig. 1, g) y las 
neuronas de asociación: células horizontales (fig. 1, h
1
) y células 




). Además de neuronas, entre estas capas se 
sitúan las células gliales formadas por las células de Müller (fig. 1, m) 
y la microglía (fig. 9a, mg). 
4.1.1- Fotorreceptores y células de transmisión vertical 
4.1.1.1- Fotorreceptores 
 Los fotorreceptores se sitúan en la CNE. Distinguimos 
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5, c¹ y c²). El número de bastones es muy superior al número conos 
(figs. 1, 2 y 3), sin embargo, como podemos observar en las figs. 1, 2 y 
3 donde se exponen cortes semifinos de retina central (fig. 1), retina de 
transición (fig. 2) y retina periférica (fig. 3), la relación entre la 
población de conos y bastones disminuye conforme nos aproximamos 
hacia la retina periférica (fig. 3), este cambio en la relación, es debida a 
la disminución en la retina periférica del número de bastones mientras 
que permanece inalterable el número de conos. 
 Entre la población de conos distinguimos dos tipos según 
la posición de su pericario y la electrondensidad que presenta: 
- Conos cuyos pericarios se sitúan en la parte más externa 
de la CNE, de morfología redondeada, cuya electrondensidad 
es homogénea y clara (figs. 1, 2, 3, 4, 7 y 8, c¹).  Estos conos 
además presentan un citoplasma claro con numerosas vesículas 
(fig. 4c, v).  
- Conos cuyos pericarios se sitúan en la parte interna de la 
CNE y cuya electrondensidad es mayor (figs. 1, 2, 3 y 4, c²). 
 Dentro de la población de bastones diferenciamos también 
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- Una población electrondensa, más abundante y que se 
observa tanto en retina central (fig. 1, 4a y 5, b¹) como en la 
retina periférica (figs. 3, 7, 8, b
1
). 
- Una población electronlúcida que presenta un pericario 
claro con heterocromatina densa (figs. 1, 2, 3, 4a y 5, b²).  Esta 
población de bastones es mucho menor que la electrondensa, y 
además como podemos apreciar en las microfotografías de 
retina periféricas (figs. 7 y 8a), en éstas son prácticamente 
inexistentes.  
Las prolongaciones internas de los fotorreceptores se distribuyen 
por dos estratos en la CPE, (fig. 2, CPE), uno externo donde 
principalmente se sitúan los segmentos internos de los bastones y 
posiblemente de los conos electronlúcidos situados en la parte más 
externa de la CNE (figs. 1 y 2 b¹, b² y c¹); y otro interno, donde 
fundamentalmente se sitúan los segmentos internos de los conos 
electrondensos (fig. 2, c²). En esta capa, CPE, no hemos encontrado 
sinápsis de tipo eléctrico. Sin embargo, son muy abundantes grandes 
barras sinápticas como quedan recogidos en la fig. 5 (flechas), 
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 En el segmento externo de los fotorreceptores de retinas 
montadas en plano y en fresco, hemos comprobado que la retina del 
búho real presenta gotas de grasa únicamente de dos colores: 
rojo/marrón (fig. 10a, flecha) y amarillas pálidas (fig. 10a, flechas 
curvas). En la figura 10b, mostramos una retina de pollo con la misma 
técnica que la empleada en la retina del búho real (fig. 10a), donde se 
observan que las gotas de grasa del pollo son rojas (fig. 10b, flechas), 
amarillas (fig. 10b, flechas curvas), naranjas (fig. 10b, flechas huecas) 
y transparentes (fig. 10b, flechas curvas huecas). 
4.1.1.2.- Células bipolares 
 Hemos encontrado que las células bipolares en la retina 
del búho real no presentan diferencias con las del resto de las aves. Así 
sitúan su pericario en la zona media de la CNI (figs. 1, 2, 3, 6a y 8b, 
cb) y presentan dos prolongaciones, una externa hacia la CPE y otra 
interna hacia la CPI. El número de células bipolares, al igual que el 
resto de neuronas retinianas disminuye conforme nos acercamos a la 
retina periférica (compárese la densidad de células en la zona media de 
la CNI de la fig. 1 (CNI) retina central con la fig. 3 (CNI) que 
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4.1.1.3.- Células ganglionares 
 Las células ganglionares en la retina del búho real 
disponen su pericario en la capa de células ganglionares (figs. 1, 2, 3, 
6, 7 y 9b, g) de manera que presentan sólo una hilera de cuerpos 
neuronales, éstas células disminuyen en número al llegar a la retina 
periférica (figs. 3, 7 y 9b, g), de forma que en ella se observa alguna 
célula ganglionar aislada. Las células ganglionares distribuyen sus 
dendritas por la CPI donde realizan sinápsis con los axones de las 
células bipolares o con las dendritas de las células amadrinas; sus 
axones forman la CFNO. En dicha capa encontramos que éstos pueden 
ser de gran tamaño y mielínicos (fig. 6b, flechas) o de pequeño tamaño 
y amielínicos (fig. 6b, flechas curvas). El número de axones mielínicos 
es considerablemente mayor en la CFNO (fig. 6b, CFNO) del búho 
real que en la CFNO del pollo. 
 En la retina periférica la CFNO presenta muy pocos 
axones y está formada fundamentalmente por las prolongaciones 
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4.1.2.- Neuronas de asociación 
4.1.2.1.- Células horizontales 
 Las células horizontales situadas en la parte más externa 
de la CNI (figs. 1, 2 y 3, CNI) se diferencian en dos poblaciones según 
su electrondensidad: 
- Células horizontales electronlúcidas: estas células muestran una 
morfología clara tanto en los cortes semifinos (figs. 1, 2 y 3, h¹) 
como en los de microscopía electrónica (figs. 4b, h¹). Presentan 
un pericario redondeado y un núcleo de cromatina homogénea, 
y su citoplasma es electronlúcido con numerosas vesículas (fig. 
4b, v), sus prolongaciones dendríticas las extiende hacia la 
CPE (fig. 4b, flecha). Este tipo de células horizontales, es muy 
abundante en la retina central (fig. 1, h¹) y disminuye 
progresivamente en número (fig. 2, h¹) hacia la retina periférica 
donde prácticamente son casi inexistentes (fig. 3, h¹). 
Obsérvese que en las figs. 7 y 8, que corresponden a 
microfotografías electrónicas de retina periférica, este tipo 
celular no se aprecia. 
- Células horizontales electrondensas. Esta población de 
células horizontales presentan un pericario de mayor 
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2, 3, 4b, 7 y 8, h²). En proporción a las de pericario 
electrondenso, son menos abundantes en la retina central (figs. 
1 y 4b, h²) que en la periférica (figs. 3, y 7, h²) debido a que en 
la retina periférica disminuyen notablemente las células 
horizontales claras. 
4.1.2.2.- Células amacrinas 
 La población de células amacrinas en la retina del búho 
real (figs. 1, 2 y 3, a¹ y a²) situadas en el tercio interno de la CNI no 
difiere de las células amacrinas del pollo. Con respecto a la 
electrondensidad, encontramos en el búho real, al igual que en el resto 
de las poblaciones neuronales, dos poblaciones: 
- Unas células amacrinas electronlúcidas ((fig. 6, a¹) que 
sitúan su pericario en la parte más interna de la CNI. Su cuerpo 
neuronal es grande y su citoplasma presenta grandes vesículas 
(fig. 6a, v). 
- Unas células amacrinas electrondensas (fig. 6a y 7, a²), 
cuyo pericario es de menor tamaño que las anteriores. Se sitúan 
la mayoría en las hileras más externas dentro del tercio interno 
de la CNI, y son más numerosas en la retina periférica que las 
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 Llama la atención el hecho de que en la capa de células 
amacrinas no hemos observado ninguna célula ganglionar desplazada 
(célula de Dogiel) ni en la retina central ni en la periférica. 
4.1.3.- Células gliales 
4.1.3.1.- Células de Müller 
 Las células de Müller, constituyen la glía radial y 
principal en la retina del búho real, sitúan su pericario en la zona media 
de la CNI (figs. 1, 2, 3, 6a y 9b, m). 
 Las prolongaciones externas de las células de Müller son 
muy gruesas (fig. 1, flecha) y, concluyen formando en el límite externo 
de la CNE, la membrana limitante externa (figs. 1, 2, 3 y 4a, MLE) de 
la que parten los microvillis perpendicular a ella (fig. 4c, flecha). 
 Las prolongaciones internas atraviesan la CPI (fig. 6a, 
flechas), la capa de células ganglionares (fig. 6b, asteriscos) y en la 
CFNO. En la retina central forma por una parte el empaquetamiento de 
los axones amielínicos (fig. 6b, flechas curvas) y la envoltura mielínica 
de los axones de gran tamaño (fig. 6b, flechas). En la retina periférica 
estas prolongaciones internas cubren los espacios interneuronales de 
gran tamaño en la CNI (fig. 9a, asterisco) y constituyen prácticamente 
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células ganglionares tanto amielínicos como mielínicos (figs. 7 y 9b, 
CFNO). 
 Las prolongaciones internas de estas células concluyen en 
los pies de la célula de Müller formando la membrana limitante interna 
(fig. 1, MLI). 
4.1.3.2.- Microglía 
 Además de las células de Müller, en la retina del búho real 
hemos observado la existencia de células microgliales, estas células se 
ubican en las CNI, CPI (fig. 9a, mg) y CFNO, y poseen un pericario de 
pequeño tamaño y en su núcleo la heterocromatina está dispersa y es 
densa (fig. 9a, flecha). 
 
4.2.- DESCRIPCIÓN DE LA EXPRESIÓN ANTIGÉNICA 
DE LA RETINA DEL BÚHO REAL EN RELACIÓN A LA 
RETINA DEL POLLO 
 Hemos realizado un estudio de la expresión antigénica que 
reconoce los anticuerpos GABA, GS, Opsina azúl, 3BA8, 3CB2, y 
His-C7, en la retina del búho y, la hemos comparado con la expresión 
antigénica  para los mismos anticuerpos en la retina del pollo como 
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4.2.1.- Expresión del anticuerpo policlonal que reconoce 
opsina azul 
 Hemos empleado un anticuerpo que reconoce la opsina 
azúl que se encuentra en los conos que son sensibles a una corta 
longitud de onda (420nm, azul).  
 Como resultado de nuestro trabajo observamos en la fig. 
11a la expresión del anticuerpo para la opsina azul en el búho real. En 
esta figura podemos constatar que la expresión en la retina del búho 
para dicho anticuerpo es negativa. En comparación con esta imagen la 
fig. 11b corresponde a  la expresión del mismo anticuerpo en la retina 
del pollo, donde observamos la expresión de la opsina azul en color 
rojo en la parte más externa de la retina, donde se sitúan los 
fotorreceptores  (fig, 11b, flechas). En esta fig. 11b, los cuerpos 
neuronales de la retina se observan en azul (fig. 11b, flechas curvas) 
resaltado por una doble tinción con DAPI (sustancia que tiñe de azul 
exclusivamente los cuerpos de las neuronas). 
4.2.2.- Expresión del anticuerpo que reconoce GABA 
 La expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce el 
GABA, determina si una estirpe neuronal utiliza este neurotransmisor. 
Observamos en la fig. 12b la expresión de este anticuerpo monoclonal 
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CNI, donde se encuentran situadas las células horizontales (fig. 12b, 
flechas) y en la parte más interna de la misma capa donde se marcan 
las células amacrinas (fig. 12b, flechas curvas). En la fig. 12a 
observamos el marcaje con el mismo anticuerpo monoclonal en la 
retina del búho, en ella podemos ver que al igual que en la retina del 
pollo las células amacrinas y la CPI se han marcado con dicho 
anticuerpo (fig. 12a, flechas curvas), mientras que la región más 
externa de la CNI (fig. 12a, CNI) donde se sitúan los cuerpos de las 
células horizontales no expresan GABA. 
4.2.3.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 
3BA8 
 La expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 
3BA8 en la retina del búho real (fig. 13a) es igual a la expresión 
observada en la retina del pollo (fig. 13b). Así apreciamos que se 
marcan intensamente las CPI tanto en la retina del búho (fig. 13a, CPI) 
como en la retina del pollo (fig. 13 b, CPI). Además obtenemos un 
marcaje algo más débil de los pericarios de las células amacrinas, tanto 
en la retina del búho real (fig. 13a, flechas) como en la retina del pollo 
(fig. 13b, flechas). Así como de las células amacrinas desplazadas, 
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4.2.4.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 
GS 
 La glutamina sintetasa (GS) es una enzima que se 
encuentra en el interior de las células gliales, expresándose en la retina 
en las células de Müller en toda su extensión. En la figura 14a 
mostramos la expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce GS 
en la retina del búho real. En ella podemos observar la expresión (en 
verde) de este anticuerpo monoclonal en toda la longitud de las células 
de Müller (fig. 14a, flechas). 
 En la fig. 14b se muestra una imagen de la retina del pollo 
realizada con un doble marcaje. En amarillo (resultado de la 
superposición del doble marcaje con rodamina-rojo e isocianato de 
fluoresceina-verde) observamos la expresión del anticuerpo 
monoclonal que reconoce GS, mientras que en verde queda recogida la 
expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 3CB2. En ella 
observamos que la GS (fig. 14b, amarillo) reconoce en el pollo, al 
igual que en el búho, las células de Müller desde la CNE hasta la 
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4.2.5.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 
3CB2 
 La expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 
3CB2 en la retina del búho real queda recogida en la fig. 15, y en el 
pollo en la fig. 14b (doble marcaje con 3CB2, verde, y GS amarillo). 
Podemos observar tanto en la retina del búho real como en la del pollo, 
que este anticuerpo se expresa en dos partes de la retina. Por un lado, 
en las células de Müller (figs. 14b, flechas huecas y 15, flechas 
curvas), y por otro en los axones de las células horizontales (fig. 14b, 
flechas curvas; 15 flechas). 
4.2.6.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 
MOSP 
 El anticuerpo MOSP reconoce una proteína específica de 
la mielina y oligodendrocitos en los vertebrados superiores y en las 
aves también se expresa en las células de Müller y en los axones de las 
células horizontales. En la retina del búho (fig. 16a) el MOSP se 
expresa en las prolongaciones internas de las células de Müller a nivel 
de la  CFNO (fig. 16a, flechas curvas), y en los axones de las células 
horizontales en la CPE (fig. 16a, flechas). Si comparamos esta 
fotografía con la fig. 16b que corresponde a la expresión de MOSP en 
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MOSP se expresa a nivel de las prolongaciones internas de la célula de 
Müller (fig. 16b, flechas curvas) y en los axones de las células 
horizontales a nivel de la CPE (fig. 16b, flechas). 
4.2.7.- Expresión del anticuerpo monoclonal que reconoce 
His-C7  
 El anticuerpo monoclonal que reconoce His-C7 reconoce 
un determinante antigénico presente en leucocitos de pollo que 
identifica con seguridad las células microgliales de la retina. En la 
retina del pollo (fig. 17d), este anticuerpo marca, en la retina del pollo, 
las células microgliales a nivel de las CPE, CNI, CPI y CFNO (fig. 
17d, flechas). En la retina del búho (figs. 17a, 17b y 17c)) el 
anticuerpo que reconoce His-C7 marca los pericarios de las células 
microgliales en las  CNI (fig. 17a, flecha), CPI (fig. 17 b, flecha) y en 
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Dividiremos esta sección en tres apartados, por una parte la 
descripción morfológica de la retina del búho real, en segundo lugar 
estudiaremos el papel funcional de las distintas células retinianas 
según su expresión antigénica, y por último realizaremos un estudio de 
la visión cromática en esta misma ave. 
 
5.1.- DESCRIPCIÓN MORFOLÓGICA DE LA RETINA 
DEL BÚHO REAL (BUBO BUBO) 
 La mayoría de las especies de aves son animales con una alta 
actividad diurna y, sus retinas tienen un número de conos que en la 
mayoría de los casos superan a los bastones (Walls, 1942; Crescitelli, 
1972; Meyer y May, 1973; Braekevelt, 1990, 1992a, b). Esta relación 
refleja la importancia de los conos en la actividad diurna de estas aves. 
Estudios del número de conos y bastones en el búho real americano 
(Búho virginianus) han demostrado que la retina de éste posee 
preponderancia de bastones sobre los conos (Braekevelt, 1993; Steven, 
1985), preponderancia que podría deberse a los hábitos crepusculares y 
nocturnos de estas aves. En el búho real estudiado por nosotros, 
encontramos la misma relación en cuanto al número de bastones y 
conos (figs. 1, 2, 3, CNE), que en el búho real americano lo que 




ORGANIZACIÓN ESTRUCTURAL Y FUNCIONAL DE LA RETINA DEL BÚHO. ESTUDIO COMPARADO ENTRE LAS AVES DE 
HÁBITO NOCTURNO Y DIURNO  
116 
estaría relacionada con los hábitos crepuscular/nocturno de las 
especies.  
  Con respecto a la clasificación de los fotoreceptores en 
otras especies de búhos han sido descritos bastones, conos simples y 
conos dobles en la CNE (Steven, 1985; Braekevelt, 1993; Braekevelt y 
col., 1996). En el Búho real hemos encontrado, según su ubicación y 
electrondensidad dos tipos de conos y dos tipos de bastones, unos 









Llama la atención que los bastones electronlúcidos son menos 
abundantes que los electrondensos en la retina central (fig. 1 b
2
) y 
disminuyen hasta casi desaparecer en la retina periférica (figs. 7, 8), 
mientras que los conos electronlúcidos son más abundantes en 
proporción que los conos electrondensos en la retina central y aunque 
disminuyen en número en la retina periférica donde siguen 
persistiendo en mayor proporción a los oscuros (figs. 7, 8, c
1
). 
Posiblemente esta doble morfología electronlúcida/electrondensa que 
observamos tanto en conos como en bastones, podría ser debida a la 
existencia de dos vías funcionales distintas. Esta misma clasificación  
basada en la electrondensidad neuronal la encontramos en otras 
neuronas retinianas del búho real estudiadas por nosotros. Así 
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electrondensas (fig. 1, h
2
), que al igual que los bastones 
electronlúcidos disminuyen hasta casi desaparecer en la retina 
periférica, así como las células amacrinas claras (fig. 1, a
1
)  y oscuras 
(fig.1, a
2
) de manera que, en este caso, al igual que los conos 
electronlúcidos (fig. 1, c
1
) las células amacrinas electronlúcidas, 
aunque disminuyan en la periferia, se mantienen en igual proporción 
con las electrondensas que en la retina central. La distinta 
electrondensidad que muestran algunas células ya fue descrita 
mediante microscopía de contraste de fase por Yew y col. (1977) al 
estudiar otras especies de búhos; pero ni estos estudios ni los nuestros 
han podido establecer su papel funcional por lo que serán necesarios 
nuevos y más amplios estudios funcionales en la retina del búho para 
aclarar estas hipótesis. 
 En el búho real, como en todos los vertebrados, la 
membrana limitante externa está compuesta por una serie de zónulas 
adherentes entre las células de Müller y los fotorreceptores adyacentes 
(Uga y Smeler, 1973) (fig. 4a, MLE), y también hemos encontrado, 
como en otras especies, que las células de Müller proyectan microvillis 
a través de la MLE y rodean la base de los segmentos internos de los 
fotorreceptores  (Braekvelt, 1989, 1990, 1992a, b) (fig. 4c, flecha). 
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observan finos procesos laterales que se interdigitan con estos 
microvillis de las células de Müller (Crescitelli, 1972;  Braekevelt 
1990, 1992a, b). En el búho real, al igual que en el búho real 
americano, estos finos procesos laterales de los fotorreceptores parecen 
estar ausentes. Como estos procesos laterales están envueltos en 
funciones de transporte, su ausencia parece indicar una menor 
actividad metabólica de los fotorreceptores en estas aves nocturnas. 
  Mientras que en la CPI, no encontramos diferencias entre 
el búho real y el resto de las aves (fig. 6, b, CPI), en la CPE, si existen 
diferencias; de modo que, tanto en el búho real como en el búho real 
americano,  se observa una ausencia de contactos eléctricos entre las 
prolongaciones laterales de los segmentos internos de los 
fotorreceptores, aunque sí son visibles grandes barras sinápticas entre 
ellos (fig. 5, flechas). 
 La capa de células glanglionares de la retina del búho real 
está formada por una sola hilera de células ganglionares (fig. 1a, 3 y 6, 
CCG) al igual que ocurre en algunas especies de vertebrados como en 
el camaleón, en contraste con las de otras aves como el pollo que 
tienen las células ganglionares dispuestas en dos hileras. Además, 
llama la atención que el número de células ganglionares en el búho es 
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que en la retina del búho real americano, en la CFNO existen axones 
mielinizados (Steven, 1985). Llama la atención el hecho de que los 
axones mielínizados (fig. 6b, flechas) son en el búho real de gran 
diámetro y en mayor número, que los axónes  mielinizados de las 
células ganglionares en la retina del pollo (imágenes no mostradas). 
Tanto en el búho real como en el pollo, los axones amielínicos de las 
células ganglionares quedan empaquetados por las prolongaciones 
internas de las células de Müller (fig. 6b, flechas curvas). Tanto el 
número de células ganglionares como el de sus axones en la CFNO, 
disminuyen y llegan a desaparecer conforme nos aproximamos a la 
retina periférica (fig. 9, g, CFNO) quedando su espacio ocupado por la 
expansión de las prolongaciones internas de las células de Müler (fig. 
9b, CFNO). 
 La mayoría de los estudios de las células microgliales han 
sido realizados en distintas áreas del SNC de vertebrados y en las 
retinas de los mamíferos. Sólo unos pocos estudios han sido 
publicados en la retina de los vertebrados no mamíferos (Goodbrand y 
Gaze, 1991; Dowding y col., 1996). En las retinas de las aves las 
células microgliales fueron descritas por  vez primera por Rio-Hortega 
(1919). Hasta el presente, en los estudios realizados en aves nocturnas, 
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Nosotros describimos con técnicas de microscopía electrónica, células 
microgliales (fig. 9a, Mg) en el espesor de la CPI de la retina del búho 
real. Estas células tiene un papel reconocido de fagocitosis de cuerpos 
apoptóticos (Marín-Teva y col., 1998), y, por lo tanto, tienen como 
función limpiar el tejido de células lesionadas o muertas. 
 La glía radial presente en la retina del búho real está 
representada por las células de Müller. Tanto en este búho como en 
otros vertebrados, las células de Müller se extienden a lo largo de toda 
la retina, desde la membrana limitante externa (fig. 1, MLE) hasta la 
membrana  limitante interna (fig. 1, MLI), disponiéndose más o  
menos paralelamente unas a otras. Llama la atención el hecho de que 
las prolongaciones externas son de gran grosor (fig.1, flechas), y tanto 
éstas como las prolongaciones internas se expanden y ocupan todos los 
espacios retinianos que dejan libres las neuronas. Como hemos 
comentado anteriormente, a medida que nos acercamos a la retina 
periférica el número de neuronas disminuyen o desaparecen (fig. 9a, 
m, asteriscos), al igual que las prolongaciones axónicas de las células 
ganglionares (fig. 9b, CFNO), por lo que las prolongaciones de las 
células de Müller ocupan un mayor espacio retiniano. 
 En la CFNO las prolongaciones internas de las células de 




ORGANIZACIÓN ESTRUCTURAL Y FUNCIONAL DE LA RETINA DEL BÚHO. ESTUDIO COMPARADO ENTRE LAS AVES DE 
HÁBITO NOCTURNO Y DIURNO  
121 
hecho se ha demostrado en la retina del pollo (Prada, y col., 1989b) 
donde, al igual que en búho real, podemos observar que las 
prolongaciones internas de estas células proporcionan la envoltura 
mielínica a los axones mielínicos de las células ganglionares (fig. 6b, 
flechas). 
 
5.2.-VISIÓN CROMÁTICA DEL BÚHO REAL 
 Los estudios respecto a la visión cromática en las aves 
nocturnas tienen grandes discrepancias e incluso contradicciones en la 
literatura consultada. Estos estudios han sido realizados mediante tres 
tipos de técnicas: 
 A.- Técnicas microscopía óptica, sobre el color de 
las gotas de grasa de los fotorreceptores. 
 B.- Técnicas de electrorretinogramas  (ERG) y 
 C.- Estudios conductuales 
 Muchas especies de aves diurnas, al menos 35, al igual 
que muchos reptiles y anfibios estudiados parecen tener visión 
tetracromática, incluyendo la luz ultravioleta  (Fleishman y col., 1993, 
Harosi, 1994; Loew, 1994; Deutchlander y Phillips, 1995; Ellingson y 
col., 1995; Loew y col., 1996, Cutchill y col., 2000; Honkavaara y col., 
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contiene cuatro tipos de conos con diferentes picos de sensibilidad a 
distintas longitudes de onda (ultravioleta, azul, verde y rojo). No 
obstante, la visión tetracromática en los vertebrados terrestres también 
es debida a gotas de grasa incluidas en los conos, los cuales filtran la 
luz en ciertas longitudes de ondas (Bowmaker, 1980; Jane y 
Bowmaker, 1988; Vorodyev y col., 1988). Los humanos tienen solo 
tres tipos de conos (azul, verde y rojo) y la mayoría de los mamíferos 
parecen tener solo dos (azul y verde). La visión UV parece estar 
ausente en la mayoría de las especies de los mamíferos aunque algunos 
roedores tienen receptores sensibles a la luz UV (Jacobs y col., 1991; 
Szel y col., 1992). Según Bowmaker (1991) es posible que tipos 
específicos de conos puedan estar asociados a un determinado tipo de 
gotas de grasa. De este modo, en algunas especies han sido 
identificados los conos sensibles a la luz UV; estos conos siempre 
poseen gotas de grasa “transparentes” los cuales absorben la luz por 
debajo de los 300nm (Goldsmith y col., 1984; Maier, 1994a, b). 
 Braekvelt (1993) describe en el búho real americano gotas 
de grasa localizadas en el segmento interno de los conos y de los conos 
dobles pero no en los bastones ni en los conos accesorios. Estas gotas 
de grasa han sido descritas en la mayoría de las aves diurnas con un 
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como transparentes (Meyer, 1977), así como en otros búhos (Yew y 
col., 1977).  
 Bowmaker y Martin (1978) en un estudio sobre las gotas 
de grasa de un depredador nocturno, el cárabo (Strix aluco), distingue 
los tipos de fotorreceptores según su absorción de longitud de onda 
mediante ERG, y reconocen en la retina de estos animales tres tipos de 
gotas de grasa: rojas/marrón con un pigmento de máxima absorción  en 
555nm, amarillas oscuras con una absorción máxima en 503 nm y 
amarillas pálidas con absorción máxima en 555nm y 463 nm; llegando 
a la conclusión de que el cárabo posee conos con tres pigmentos 
visuales con absorción máxima en amarillo, verde y azul, y, por lo 
tanto, tiene un sistema fotópico tricromático. Jacobs y col., (1987) 
describen un solo pigmento en la retina del búho real americano  
mediante técnicas de test fotópicos. 
 En nuestro estudio en el búho real hemos utilizado por 
una parte el estudio en fresco de las gotas de grasa de los 
fotorreceptores y las hemos comparado con la del pollo, y por otra 
parte, hemos realizado un estudio con la opsina-azul comparándola con 
la retina del pollo, la cual se muestra positiva (Bowmaker, 1977). 
 Con respecto al color de las gotas de grasa, hemos 
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claras y rojas/marrón; las cuales, según los estudios de Bowmaker y 
Martin (1977), su pigmento visual tiene una máxima absorción de 
555nm, si bien las amarillas pálidas pueden ser de 555nm o 463 nm. 
Hay que resaltar que no hemos encontrado gotas de grasa transparentes 
asociadas a la visión UV; lo que coincide con los estudios 
conductuales  en depredadores nocturnos (Koivula y col., 1997) y con 
los de Bowmaker y Martin, (1978) quienes indican que los 
depredadores nocturnos no tienen visión UV. Este hecho, unido a que 
la retina del búho real es negativa a la opsina-azul (fig. 11a) en 
comparación con la del pollo que es positiva (fig. 11b, flechas), nos 
hace pensar que la visión cromática del búho real es dicromática. Lo 
que corrobora la hipótesis de que la retina del búho real podría 
acercarse más a la visión de los mamíferos que a la del resto de las 
aves. 
 
5.3.- EXPRESIÓN ANTIGÉNICA DE LAS NEURONAS DE 
LA RETINA DEL BÚHO REAL  
5.3.1.-Células horizontales 
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mamíferos son células inhibidoras que emplean como 
neurotransmisor el GABA. (Mosiger y col., 1986; Marrc, 1989b; 
Pourcho y Owczarsak, 1989; Grunert y Wässle, 1990; Müller y Mark, 
1990; Davanger y col., 1991; Kalloniatis y Fletcher, 1993; Quesada y 
col., 1996). Algunos estudios establecen que las células horizontales de 
las retinas de los mamíferos no muestran inmunorreactividad para el 
GABA (Mosinger y col., 1986); Kalloniatis y Fletcher, 1993) con 
excepción del gato (Bolz y Mcguirre, 1985). 
 Las células horizontales que expresan GABA en la retina 
del pollo se pueden apreciar en la fig. 12b (flechas). Existen estudios 
que establecen que estas células horizontales gabaérgicas están 
relacionadas con aquellas que poseen axón (Quesada y col., 1996). 
 Las células horizontales en la retina del búho real no 
expresan inmunorreactividad GABA. Obsérvese la fig. 12a, que 
corresponde a una sección vertical de la retina del búho tratada con el 
anticuerpo que reconoce GABA, que en la parte más externa de la CNI 
(fig. 12a, CNI) no se observa ninguna célula marcada con este 
anticuerpo. Este dato nos lleva a formular la hipótesis de la proximidad 
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 Podríamos suponer que el búho real no posee, por tanto, 
células horizontales con axón. Sin embargo, observamos con dos 
anticuerpos que reconocen 3CB2 y MOSP respectivamente y que 
marcan los axones de las células horizontales como, al igual que en la 
retina del pollo (fig. 14b, flechas curvas para 3CB2 y 16b, flechas para 
MOSP), en la retina del búho real tanto el anticuerpo que reconoce 
MOSP como 3CB2 marcan intensamente los axones de las células 
horizontales (fig. 15, flechas  para 3CB2 y 16a, flechas para MOSP). 
Este hecho indica que las células horizontales con axón en la retina del 
búho no son gabaérgicas, por lo que habría que ampliar el estudio con 
marcadores que reconocen otros neurotransmisores para saber cuál es 
el que emplean dichas células horizontales en el búho. 
5.3.2.- Células amacrinas 
 El anticuerpo 3BA8 se expresa en el pollo en una 
población selectiva de células amacrinas y sus expansiones en la CPI 
(De la Rosa y col., 1994). Así podemos observar, tanto en la retina del 
búho (fig. 13a) como en la retina del pollo (fig. 13b), que éste 
anticuerpo marca selectivamente los pericarios de algunas células 
amacrinas en la CNI (fig. 13a, flechas y fig. 13b, flechas), y en la capa 
de células ganglionares marca los pericarios de las células amacrinas 
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como sus expresiones dendríticas en la capa plexiforme interna (fig. 
13a y 13b CPI). El número de células amacrinas marcadas por este 
anticuerpo en la retina del pollo es mayor que en la retina del búho real 
y, sin embrago, el marcaje de las células amacrinas desplazadas es 
muy semejante en las dos aves. Este hecho podría explicarse por la 
menor densidad neuronal que presenta la retina del búho con respecto 
a la del pollo.  
 
5.4.- EXPRESIÓN ANTIGÉNICA DE LAS CÉLULAS 
GLIALES 
5.4.1.- Expresión antigénica de las células de Müller 
 La expresión antigénica de la célula de Müller en la retina 
del búho real es igual a la de la retina del pollo. Así encontramos que 
la célula de Müller expresa inmunorreactividad para la GS en toda su 
extensión (fig. 14a, flechas), hecho éste demostrado en otras especies 
(Riepe y Noremberg , 1977; Linser y Moscona, 1979; Moscona y col., 
1980; Noremberg y col., 1980; Linser y Moscona, 1983 y Pow y col., 
1993),  y en la retina del pollo (Prada y col., 1998) (fig. 14b, flecha), 
actuando por lo tanto como el principal reservorio de GS en la retina 
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 Por otra parte hemos estudiado el marcaje de la retina del 
búho real (fig. 15) con el anticuerpo que reconoce 3CB2, el cual se 
expresa únicamente en células en ciclo, astrocitos y glía radial del SNC 
(Prada y col., 1995), y el anticuerpo que reconoce MOSP (fig. 16a) que 
es una proteína específica de mielina, oligodendrocitos y células de 
Müller (Prada y col., 2001). En ambos casos hemos comprobado que 
las células de Müller de la retina del búho real, al igual que las de la  
retina del pollo (figs. 14b y 16b), expresan dichos anticuerpos 
fundamentalmente en sus prolongaciones internas (figs. 15, 16a, y 16b, 
flechas curvas). Este hecho, unido a que no hemos encontrado ni 
astrocitos ni oligodendrocitos en la retina del búho real, nos hace 
pensar que, al igual que en la retina del pollo (Prada y col., 2001), en la 
retina del búho real las células de Müller tienen un papel 
multipotencial adoptando distintas funciones: tales como de 
citoesqueleto retiniano, de reservorio de GS, de astrocitos, y de 
oligodendrocitos al mielinizar los axónes de las células ganglionares. 
5.4.2.- Expresión antigénica de las células microgliales 
 Hemos comentado anteriormente con estudios de 
microscopía electrónica la presencia de microglía en la CPI de la retina 
del búho real (fig. 9a, mg). Sin embargo, al emplear el anticuerpo que 
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búho real, observamos la presencia de éstas células también en la CNI 
(fig. 17a, flecha), CPI (fig. 17b, flecha) y CFNO (fig. 17c, flecha), y no 
las hemos encontrado a nivel de la CPE a diferencia de la retina del 
pollo donde sí están presentes (fig. 17d, CPE flecha). Nos podríamos 
plantear que en el búho real a niveles externos de la retina la función 
de limpieza que realizan estas células microgliales, quizás sea 
realizada por las células de Müller, hipótesis que tendrá que ser 
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1.- Hemos comprobado tanto al microscopio óptico como al 
microscopio electrónico que la retina del búho real tiene menos 
densidad neuronal que la retina del pollo. 
 
2.- Coincidimos con otros estudios sobre aves de hábito 
nocturno que la  retina del búho real presenta un número de de 
bastones muy superior al de conos. 
 
3.- Los fotorreceptores y las interneuronas de la retina del búho 
real, muestran al microscopio electrónico dos tipologías celulares 
distintas: unas son electrolúcidas y otras electrondensas 
 
4.- La población de bastones electronlúcidos es menos numerosa 
que los electrondensos y presentan un gradiente desde la retina central 
a la retina periférica, donde prácticamente llegan a desaparecer. 
 
5.- Por el contrario, los conos electronlúcidos son más 
abundantes que los electrondensos, y su número a penas disminuye en 
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6.- La retina del búho real carece de contactos eléctricos a nivel 
de la CPE y muestra unas barras sinápticas dos o tres veces mayores 
que las de la retina del pollo. 
 
7.- Las células ganglionares de la retina del búho real son poco 
numerosas y se disponen en una sola hilera en la CCG, al contrario que 
en el pollo que se disponen en dos hileras. 
 
8.- La retina del búho real posee mayor número de axones 
mielínicos que la retina del pollo. 
 
9.- La retina del búho real tiene menos células microgliales que 
la retina del pollo y se localizan exclusivamente en las capas internas 
de la retina. 
 
10.- Las células de Müller de la retina del búho real expresan 
unos patrones de inmunorreactividad para GS , 3CB2 y MOSP 
similares a los de las células de Müler de la retina del pollo. 
 
11.- Las células horizontales de la retina del búho real, a 
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12.- Al igual que sucede en la retina del pollo, los axones de las 
células horizontales de la retina del búho real expresan los antígenos 
3CB2 y MOSP.  
 
13.- Las células amacrinas y amacrinas desplazadas de la retina 
del búho real, muestran un patrón de inmunorreactividad para el 
anticuerpo monoclonal 3BA8 idéntico al de la retina del pollo. 
 
14.- Las gotas de grasa que poseen los fotorreceptores de la 
retina del búho real son de dos colores: amarillo claro y rojo/marrón. 
Estos fotorreceptores expresan inmunorreactividad negativa para la 
opsina-azul al contrario que lo observado en los fotorreceptores de la 
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